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I N T R O D U C C I Ó N
El área 5 se puede definir como una banda estrecha de
corteza homotipica, orientada medio-lateraimente, que forma la
parte más rostral de la corteza asociativa parietal posterior
(CAPP). Topográficamente, ocupa las porciones del gyrus lateralis
(GL) y del gyrus suprasi1vius (GSs), asi como la corteza que se
sitúa alrededor del surco ansatus (SAns).
Brodmann 2' identificó en la CAPP tres subdivisiones
principales en el cerebro del kinkajú (Potus Fjavus): las área 5,
7, y 51. Posteriormente, Vogt y Vogt 1 7 subdividieron las áreas 5
y 7 en 5a, 5b, 7a y 7b en el Cercopithecus. En el gato, Uinkler y
Patter 1 7 3 y Gureuitsch y Chatschaturian** realizaron un mapeo de
las áreas corticales siguiendo el sistema de Br-odmann2 ° . (ÍES
recientemente, Hassler y Muhs-Clement* 3 subdividieron la CAPP en
el gato en las áreas 5a, 5b, y 7, basándose en criterios de
citoarquitectura. Sus descripciones se Han aceptado
posteriormente, y son ampliamente utilizadas»
En general, las diferencias citoarquitectónicas en la
neocorteza llevar implícitas diferencias funcionales. Las
diferencias más groseras separan, como es clasicamente conocido,
las cortezas homotipicas o asociativas de las cortezas
Seterotipicas- dentro de estas últimas, y como especializaciones
de ellas, se distinguen las cortezas granulares o sensoriales y
las cortezas agramilares o motoras. Las cortezas granulares se
diferencian según la modalidad sensorial que reciben. En el
sistema sensorial somestésico existen múltiples submodalidades
sensoriales que no se corresponden estrictamente con áreas
citDarquitectónicas especificas para cada una, sino que cada
submodalidad somestésica está representada de forma múltiple en
áreas o subáreas corticales de citoarquitectura diferente.
También sucede el fenómeno inversor regiones
citoarquitectónicamente homogéneas contienen representaciones
solapadas de varias submodalidades. En la corteza somestésica se
incluye un conjunto de áreas -3a, 3b, 1, y 2 - que reciben la
información más "pura" y precisa de las submodalidades
propioceptiva y exteroceptiva- Se puede decir, entonces, que en
estas áreas, que se denominan "primar ias". existe una
"somatot opta" o "representación somatotópica" completa y
detallada para esas submodalidades somestési cas.
Las áreas somestésicas primarias, SI, estén rodeadas de
regiones corticales de estructura homotipica en las que las
submodal idades sensoriales también están representadas, pero con
una somatotopia menos precisa* En ellas pueden confluir, además,
aferencias de otras modalidades como la visual o la auditiva. A
estas regiones se les llama áreas asociativas somestésicas. El
área somatosensorial secundaria, Sil. es una de estas regiones,
que ocupa la parte anterior del gyrus ectosilvius anterior
( G E c s a ) . Las áreas asociativas somestésicas reciben, además,
aferencias de áreas asociativas corticales de integración
polimodal más complejas que, a su vez, las rodean. Estas no
reciben información de la periferia, sino de otras áreas
corticales y asi mismo de estructuras subcorticales que tampoco
reciben información periférica, como algunos núcleos del tálamo.
Los datos que se conocen de la CAPP señalan en ella una
parte anterior, el área 5, cuyas características la sitúan dentro
de la corteza asociativa somestésica, y una parte posterior, el
área 7, más vinculada a las cortezas asociativas complejas*
La relación del área 5 con el sistema somestésico se conoce
desde antiguo» Se sabia que la estimulación eléctrica de la
corteza parietal en el hombre producía parestesias generalizadas.
Electrofisiólogos ya clásicos, como U o o l s e y 1 7 5 y o t r o s ' 1 " 1 " ,
detectaron un foco de proyección somestésico periférico en la
región que, topográficamente, podría corresponder al área 5 en
gatos y en monos. Aunque la existencia de una representación
somatotópica en esta región fue cuestionada en un
principio 1 7 s•*••**, observaciones electrofi si alógicas posteriores
la confirmaron* i:i3ttT •» 2 2 . Desde entonces, esta región fue
denominada tercera área somatosensorjal o SIII» y se le atribuyó
el carácter de "corteza asociativa somestésica" dada que los
datos obtenidos con potenciales evocados indicaban que el área
somestésica primaria proyectaba sobre e11 a 1• 3 3** 7•• 2 2.
Además, también se implicó a esta región en el sistema
motor; en experimentos en los que se estimulaba la CAPP en el
mono, se producían respuestas motoras del lado contralateral del
cuerpo, e incluso se sugirió que ésta era un área "motora
suplementaria" 1 4*. Ciertamente, experimentos más
r e c i e n t e s 3 1 ' " ' 1 1 2 han demostrado que la CAPP juega un papel
importante en la percepción de la situación espacial del cuerpo
en el área extrapersonal inmediata, y en la ejecución de ciertos
movimientos de proyección de las extremidades anteriores hacia, o
de manipulación de objetos en este espacio. Además se ha asociado
también al sistema visuo-motor, dada la actividad especial que se
registra en este área durante movimientos visualmente dirigidos.
Mas aún: a todo este sistema se le une el complejo aspecto de la
afectividad y la intencionalidad, dado el necesario estado de
"atención" requerido para la ejecución de los actos anteriormente
citados 1*•'* 2• Con respecto a este punto se sabe que en pacientes
humanos que sufren lesiones en la corteza parietal posterior
aparecen alteraciones muy complejas que, además de desajustes
visuo-motores y de orientación espacial, incluyen actitudes
conductuales de "inatención" o "negligencia" del hemicuerpo
contralat eral3 °•
Por último, se ha asociado también al área 5 con el sistema
nociceptiva* l. Por todo este conjunto de datos se ha sugerido
incluso la implicación de esta zona de corteza en el "síndrome
del miembro f a n t a s m a " 1 7 1 ' 1 " .
El conocimiento anatómico que se tiene de la CAPP, y en
concreto del área 5. es bastante más pobre que el de los aspectos
funcionales. Hasta la aparición del estudio relativamente
reciente de Tanji y c o i s - 1 * 5 se carecía de datos que
correlacionaran SIII con un área citoarquitectónica determinada.
Fue el mismo estudio el que aportó los primeros datos sobre
conectividad talamica que resultaran coherentes con los que se
poseían desde el punto de vista funcional; hasta entonces solo se
conocía la proyección talamica al área 5 desde núcleos como el
lateral posterior, o el ventral 1aterai**•* 7• 7*, de los que se
suponía que no recibían aferencias de las vías somáticas
ascendentes. Este desconocimiento era, sin duda, debido a las
limitaciones de las técnicas de trazado axonal mediante la
impregnación argéntica de las fibras que degeneraban
anterógradamente al lesionar la región "proyectante".
Paralelamente a la aparición de las modernas técnicas de
trazado axonal con marcadores que se transportan de forma
retrógrada y anterógrada, han aparecido algunos datos mas sobre
las conexiones que el área 5 recibe del t á l a m o " 1 " " 1 1 " 1 ' " ' 1 3 ' '
U O l l J ]
' "
s
. Sin embargo. en estos estudios, o bien no se
distinguían conectivamente las dos subdivisiones del área 5, o
bien hacían referencia a aspectos demasiado parciales de su
conect ividad.
Con respecto a la conectividad cortico-cortical se acepta
desde los experimentos de Jones y Pouell 7 2 y otros 5 7 que el área
5 recibe conexiones somatotópicamente organizadas de SI. Asi
mismo, Yamaguchi y c o i s 1 7 7 y Babb y c o i s 7 , han descrito cierta
organización en las proyecciones desde la corteza motora. Sin
embargo, existe mucha discusión acerca de las conexiones del área
5 con S U 1 2 ' ST ' 72 ' T< ' '7T en el g a t o , a u n q u e estas están mejor
e s t u d i a d a s en el m o n o 1 2 3 . Muy p o c o s datos e x i s t e n sobre las
c o n e x i o n e s d e s d e o t r a s á r e a s s o m e s t é s i c a s a s o c i a t i v a s como
S j y í j . t i s
 0 d e s d e i a r e c i é n d e s c u b i e r t a SV1 " . Por ú l t i m o , las
c o n e x i o n e s desde c o r t e z a s v i s u a l e s y p e r i v i s u a l e s solo han sido
e s t u d i a d a s parcial m e n t e 1 s * • ' * * , y su e x i s t e n c i a t o d a v í a es m o t i v o
de c o n t r o v e r s i a .
La e s f e r a f u n c i o n a l de una r e g i ó n del s i s t e m a n e r v i o s o se
basa en sus c o n e x i o n e s a n a t ó m i c a s . L o s datos e x i s t e n t e s sobre la
o r g a n i z a c i ó n e s t r u c t u r a l y c o n e c t i v a del área 5, como hemos
r e v i s a d o , son e s c a s o s e i n c o m p l e t o s . Por esta razón nos hemos
p l a n t e a d o su e s t u d i o en los t é r m i n o s que se e x p r e s a n en el
s i g u i e n t e a p a r t a d o -
O B J E T I V O S
El estudio a n a t ó m i c o de un área de la corteza c e r e b r a l , como
es el área 5, comporta dos aspectos f u n d a m e n t a l e s :
1 * El e s c l a r e c i m i e n t o de su organización estructural» bien a
nivel celular - p . e j . con técnicas de G o l g i - , bien a nivel areal o
a r q u i t e c t ó n i c o , que es el elegido para esta T e s i s . La
c i t o a r q u i t e c t u r a y m i e l o a r q u i t e c t u r a de esta región, con sus
v a r i a c i o n e s i n t r a a r e a l e s , serán estudiados con técnicas de Nissl
y con técnicas m o d e r n a s de tinción de mielina y f i b r a s 4 1 . Asi
m i s m o , se e s t u d i a r á el patrón de actividad del área 5 para dos
e n z i m a s : la a c e t i 1 - c o l i n e s t e r a s a . enzima importante en la cadena
n e u r o t r a n s m i s o r a , y la ci tocromo-oxi dasa. enzima ligada al
m e t a b o l i s m o e n e r g é t i c o .
2 * La investigación de sus c o n e x i o n e s nerviosas* Constituye éste
un v a s t o campo de la investigación n e u r o a n a t ó m i c a moderna en el
que cabe distinguir dos f a c e t a s : las conexiones aferentes que
llegan al área e s t u d i a d a , y las e f e r e n t e s , que constituyen las
vías de proyección a d i s t a n c i a de las neuronas (principalmente
P i r a m i d a l e s ) del área cortical e s t u d i a d a .
En esta Tesis se excluye el estudio de esta última por das
r a z o n e s : i ) la función de una región c e r e b r a l , especialmente si
queda enmarcada en el contexto de un sistema s e n s o r i a l , está
definida par sus c o n e x i o n e s a f e r e n t e s . En el caso del área 5
éstas son, en m u c h o s a s p e c t o s , pocos c o n o c i d a s . ii) Según
n u e s t r o s datos y los de otros a u t o r e s , la proyección eferente en
el p r o s e n c é f a l o del área 5 y de otras áreas corticales son
r e c i p r o c a s con las a f e r e n t e s , con pocas e x c e p c i o n e s . Solo las
p r o y e c c i o n e s t r o n c o e n c e f á l i c a s y m e d u l a r e s rompen esta regla.
Por tanto, c o n c e n t r a r e m o s la parte hodológica de nuestro
estudio en las conexiones aferentes del área 5. En esta parte
distinguiremos varios sistemas:
* Conexiones talámicas: el tálamo es la principal fuente de
proyecciones a la corteza cerebral, con múltiples
subsistemas internos que exhiben peculiares organizaciones
topográficas en su correspondencia con la corteza* En esta
organización talamocortical se analizarán en detalle tres
patrones fundamentales: i) la organización topográfica
horizontal, tangencial o areal. ii) la organización
topográfica laminar, radial o vertical» y iii) el grado
de dispersión o restricción de las proyecciones, esto es, el
grado de colateralización axónica de las poblaciones
neuronales» que dé lugar a una proyección doble a dos áreas
CDrt icales.
* Conexiones cortico-cortical es: se estudiará su
organización topográfica tangencial, analizándola
detalladamente en reconstrucciones bidimensionales en las
que se representarán también las diferentes áreas
citoarquitectónicas delimitadas en cada caso.
* C o n e x i o n e s s u b c o r t i c a l e s no t a l á m i c a s : no se i n c l u y e n , por
haber sido objeto de amplio estudio recientemente en este
Departamento 2 .
Por último, el estudio anatómico de un área cortical
perteneciente a una "esfera" sensorial determinada debe
acompañarse de una investigación paralela del o de los "mapas"
corporales correspondientes representados en dicha área. El área
5 pertenece a la esfera somestésica y, presumiblemente, existe al
menos una representación de la periferia somestésica
(somatotopia). Por ello, una parte de los experimentos de
conectividad se realizará tras identificación previa, por medios
8e l e c t r o f i s i o l ó g i c o s , de la zona cortical objeto de estudio.
Cada una de estas fases requiere la aplicación de
distintos métodos y t é c n i c a s , de acuerdo con el objetivo
anatómico que se desea tratar. En la mayoría de los casos estas
técnicas son bien conocidas y experimentadas en nuestro
l a b o r a t o r i o . En otros casos concretos ha habido que desarrollar
técnicas "ad h o c " como se discutirá o p o r t u n a m e n t e .
M A T E R I A L
M É T O D O S
I *t C ASUIST IC A
Hemos utilizado 29 gatos adultos de ambos sexos, de peso
medio de 2.500 grs. En las tablas I y II se exponen las
características individuales, la técnica utilizada y la situación
topográfica de la región estudiada, y su correspondencia
citoarquitectónica.
II** MÉTODOS
1.- MÉTODOS DE ANÁLISIS DE ESTRUCTURA DEL ÁREA 5
La estructura de las áreas 5a y 5b ha sido analizada con la
siguiente metodología: en primer lugar se han analizada los
aspectos cito y fibroestructural, que indican características
morfológicas propias de cada una de estas áreas. En segundo lugar
se ha estudiado la actividad de algunos enzimas cuya presencia es
general en el tejido nervioso por formar parte de las cadenas de
neurotransmisión o metabolismo. Estas enzimas tienen una
actividad variable en las diferentes áreas corticales, por lo que
su estudio aporta datos que permiten distinguir las áreas 5a y 5b
entre ellas y del resto de las áreas.
A continuación se describen de forma resumida las técnicas
útil i zadas•
1.1.- TÉCNICAS QUE APORTAN DATOS MORFOLÓGICOS
- Citoarquitectura: Indica la forma y disposición de las células
en las diferentes capas corticales. Hemos utilizado la tinción
clásica de Nissl, basada en las propiedades histoquimicas de los
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TABLA I
Mil
CARACTERÍSTICAS DE LOS CASOS UTILIZADOS EN ESTUDIOS MORFOLÓGICOS
PROCESAMIENTO TÉCNICAS APLICADAS
G 66
G 122
G 129
G 631
G 686
GA 141
G 697
G 699
Parafina.
Secciones coronales.
Parafina.
Secciones coronales.
Parafina.
Secciones coronales.
Congelac ion.
Secciones coronales.
Congelac:fin -
Secciones coronales.
Congelac ion
Secciones coronales.
Congelaciún.
Secciones coronales.
Congelac ion.
Secciones coronales.
Nissl .
Niasl.
Nissl .
CyO.
AchE. CyO.
Nissl i Gal 1 vas.
Nissl. CyO. AchE.
Níesl, CyO, AchE.
t • • • i i
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TABLA I I
IIIIIIIIHI I Illllll III
CARACTERÍSTICAS DE LOS CASOS USADOS EN ESTUDIOS DE CONECTIVIOAD.
CASO SEXO PESO MÉTODO DE TRAZAOQR VOLUHEN T'SUPVIU, LOCALIZACION
(grs.) ESTUDIO INYECTADO (Ml) (ha.) INYECCIÓN
G 288
G 309
0 456
G 450
G 467
G 476
H
H
H
H
H
H
GA 152 M
G 699
G 697
G 686
G 540
G 543
G 597
H
M
H
H
H
M
G 535
G 565
G 724
GA 147 H
GA 53 M
GA 55 M
GA 120 H
2.850
3.000
2.300
2.400
2.800
2.500
3.000
2.500
2.400
2.800
2.100
2.600
2.400
2.600
3.000
2.600
2.400
2.500
2.600
2.100
T.A.R.
T.A.R.
T.A.R.
T.A.R.
T.A.R.
T.A.R.
T.A.R.
GA 138 H 2.600 T.A.R.
GA 146 H 2.400 T.A.R.
T.A.R.
T.A.R.
T.A.R.
T.A.R.
T.A.R.
T.A.R.
T.A.R.
T.A.R.
T.A.A.
T.A.A.
T.A.A.
T.A.A.
T.A.A.
HRP
HRP
HRP
HRP
HRP
HRP
FB
DY
FB
DY
FB
DY
HRP-UGA
HRP-UGA
HRP-UGA
HRP
HRP
HRP
HRP
HRP
HRP-UGA
PHA-L
aH aa.
JH aa .
3 H a a .
0.360
0.180
0.180
0.360
0.180
0.180
0.200
0.200
0.200
0.200
0.200
0.200
0.020
0.020
0.020
0.060
0.060
0.040
Dep. Sup
0.005
D e p .
0.008
lontofor
8 pCi .
8 p C i .
8 p C i .
48
48
48
48
48
48
168
168
168
48
48
48
48
48
48
48
48
M
48
168
168
168
5a. OSs y GL.
5a. GSs.
5 a . GL.
5b+7 . GSs Y GL.
5b . GSs.
5 b . GL.
5 a . GSa.
2 . GAns.
5a . GSs.
4 . GSA y GSL.
5 a - 5 b . GSs.
Ssa. SSs a n t .
5 a - 5 b . GSs.
5 a - 5 b . GSs.
5 b . GSs.
5 b . GSs.
5b . Cara m e d i a l .
5 b . GSs.
5b.
5b.
5b.
GSs. Capa I .
SL. Capa I .
T.A.R. Transporte axonal retrógrado
T.A.R. Transporte axooal anterógrado.
D«p. Sup. Depósito super f ic ia l de HRP.
lonto f . Inyección real izada con medios iontofor* t icos.
pC> = • i c r o c u n o s : (1 vCi = 37 MB<1 = 37.10* des/sg)
i • •
GL. Caca I .
PoM+VL+LIC.
PoH.
Pc+üLparala»mar+0M.
Pc+Vmparala»inar+0M.
CL.
••••••••••a
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ácidos nucleicos contenidos en el DNA y RNA del núcleo y en los
corpúsculos de Nissl del citoplasma. Estos son muy afines a los
colorantes catiónicos. Nosotros usamos el Violeta de Cresilo y la
Tionina, de la familia de las oxacinas, can los que se tiñen
ortocromáticamente dichas estructuras.
- Fibroarquitectura: Las técnicas histológicas para teñir axones
con plata se han desarrollado de forma empírica, y el gran número
de ellas que existe es suficiente testimonio de que ninguna
produce resultados plenamente satisfactorios. El componente
argirofilico del axón parece ser de naturaleza proteica y estar
contenido en el citoplasma. Aunque no existen evidencias claras,
hay datos que apoyan que en el nervio normal la plata precipita
en relación con los neurofi lamentos 7* • La mayoría de las técnicas
se fundamentan en esta precipitación de la plata y en su
manifestacion mediante revelado químico. Como en el procesamiento
fotográfico, el control del revelado es el punto más importante.
Las técnicas de revelado de plata mediante ambientes físicos
permiten un mayor control sobre esta fase. Nosotros hemos usado
una de éstas, introducida y descrita por Gallyas 4 1 en 1979.
1.2.- TÉCNICAS QUE APORTAN DATOS SOBRE ALGUNAS ACTIVIDADES
ENZ1MATICAS
La localizacion de muchos enzimas a nivel celular y subcelular
ha sido uno de los logros más notables de la histoquimica. Se ha
desarrollado un cierto número de técnicas en histoqulmica
enzimática que difieren según la actividad enzimática y el medio
en el que se desea demostrar su actividad. Las técnicas aquí
utilizadas se basan en la determinación de la actividad de un
enzima, localizado en el tejido, sobre un substrato - el
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reactivo - con el que se le pone en contacto por medio de una
solución de incubación. Los productos finales de la reacción
quedan depositados en el tejido, al que pueden quedar atrapados
con un mordiente que le fija una coloración ó que forma un
depósito insoluble. Por diferentes razones que serán discutidas
mas tarde hemos determinado la actividad enzimática en las áreas
5a y 5b de dos enzimas, la aceti1-colinesterasa y la citocromo-
oxidasa.
Acetil-colinesterasa (AChE): Este enzima se localiza en
las membranas mitocondriales y del retículo endoplásmico
rugoso del soma y del axón, asi como en los sinaptosomas.
Tiene tres unidades tetraméricas bilobulares unidas por una
cola tipo colágeno que parece tener un papel estructural en
la Idealización del enzima. Cataliza la reacción
AChE + ACh > AChE-ACh > AChE- Acet ¡1 • colina
H 20
AChE + ácido acttico + colina
El substrato utili2ado en nuestra técnica es la acetil-tio-
colina. La división enzimática de la aceti1-tiocolina, que
requiere ácido acético, da lugar a tiocolina, que
contiene un grupo sulfhidrilo libre. En el medio de
incubación existe cobre en complejo con glicina, pues el
Cu** en altas concentraciones inhibe a la AChE, e iones
sulfato, que forman un precipitado insoluble con la
tiocolina. Este producto se hace visible al microscopio
óptico mediante el tratamiento con un sulfuro soluble
(sulfuro sódico) y posterior adición de solución de nitrato
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de plata. El precipitado final es un compuesto amorfo de
color marrón. Esta técnica detecta tanto la AOE como la
actividad de las butiril-colinesterasas, por lo que al medio
de incubación se le agrega un inhibidor de éstas, el
clorhidrato de etopropazina.
- Citocromo oxidasa (CyO): El complejo CyO es el enzima
terminal de la cadena respiratoria o transportadora de
electrones que se encuentra localizada en la membrana
interna de la pared mitocondrial. Contiene siete cadenas
polipeptidicas y pesa 250.000 daltons. Cataliza la reacción
CyO
C i t C * * • Oa + 4H* > 4 C i t C * * * + 2Hi 0 2
2 HíOa > ZHiO + Oí
Acepta los electrones del citocromo C incluido en el medio
de incubación y los transfiere a una molécula de 02,
formándose en el intermedio una molécula de H 20¡ cuya
descomposición da lugar a la formación de oxigeno
naciente, capaz de oxidar a la molécula de diaminobencidina
(DAB)« Esta es un cromógeno incoloro en forma monomérica,
pero se polimeriza al oxidarse y adquiere un color marrón
oscuro, fácilmente visible al microscopio óptico- Esta
técnica histoqulmica fue introducida para el estudio del
sistema nervioso central por Seligman y c o 1 s . ) S 4 , y fue
perfeccionada por Uong-Ri1ey 1 7*.
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2.- MÉTODOS DE ANÁLISIS DE CONECTIVIDAD DEL ÁREA 5
El estudio de las conexiones que una región del SNC envía
ú recibe puede realizarse hoy en dia de forma fiable gracias a
las modernas técnicas neuroanatómicas basadas en el transporte
de trazadores por el flujo axoplásmico. Estas trazadores son
captados con relativa facilidad por las membranas axónicas ó
citoplasmáticas de la neurona, 6 por su terminación, y desde
al 1 i son transportadas de dos maneras: bien en sentido
retrógrado, desde la terminación hacia el cuerpo neuronal,
permitiendo conocer el origen de las conexiones que llegan al
lugar donde se ha depositado el trazador -conexiones aferentes- o
bien en sentido anterógrado, desde el soma neuronal hacia la
terminación nerviosa, indicándonos el lugar hacia donde se
dirigen las conexiones que nacen en el lugar donde se ha
depositada el trazador - conexiones eferentes. Cada trazador
suele ser transportado predominantemente de una de estas formas,
i.e. anterógrada o retrógrada, pero algunos son afectados por
ambos tipos de transporte, por lo que son útiles para determinar
tanto conexiones aferentes como eferentes.
2.1.- TÉCNICAS QUE PERMITEN DETERMINAR CONEXIONES AFERENTES,
(transporte axonal retrógrado)
2-1.1»- Transporte axonal retrógrado de HRP: En 1972 La
Vail y La V a i l " introdujeron para el estudio de
conectividad del sistema nervioso periférico una nueva
técnica de estudio de conectividad basada en el transporte
axoplásmico retrógrado de una proteína, la peroxidasa de
rabanilla (HRP). Desde entonces esta técnica se ha venido
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utilizando y modificando, mejorándose su fiabilidad y
sensibil idad 1* 2' 1 0 « - *•*. Nosotros hemos utilizado la
modificación descrita por fiesulam102. Básicamente consiste
en inyectar la HRP en una región cortical y, tras 48 h de
supervivencia en la que el enzima es transportada hacia el
cuerpo de la neurona y se acumula allí» el animal se
perfunde con una solución fijadora (lí: paraf ormal dehido +
1.25% glutaraldehldo en fosfato buffer 0.ID pH 7.4) y una
solución lavadora del fijador (buffer fosfato 0.111 pH 7.4)
repartida en cuatro fracciones con concentraciones
crecientes de sacarosa con fines crioprot ectores (5^i, lO^ í»
15Jí, 20?:). Tras otras 48 h. , el cerebro se corta en
microtomo de congelación en secciones de 50 um. De cada 250
um los dos primeros cortes se destinan a reacción
histoquimica, el tercero a una tinción de control de
Nissl. y los dos últimos se guardan sin tratamiento, como
reserva. Para la reacción histoquimica, los cortes se
incuban en un medio que contiene Te tramet i 1 benc i dina (TMB).
Esta sustancia es un cromógeno, que es incoloro en estado
reducida pero cuando se oxida adquiere una coloración
negro-azulada. La HRP inyectada está ahora contenida en los
somas neuronales, y la reacción enzimática que se produce
es del tipo de las descritas en el párrafo 1.2. En medio
ácido <pH 3 . 5 ) , la HRP cataliza la oxidación de la TttB por
acción del H2Oa que se añade al medio de incubación. El
producto de reacción es inestable, por lo que se trata con
ferricianuro potásico que actúa como mordiente. El
resultado es un depósito negro-azulado en los lugares a los
que la HRP ha sido transportada.
Esta técnica nos revela el conjunto de todas las
neuronas que son origen de conexiones hacia una región
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determinada, lo que en algunos casos tiene la desventaja de
que no se puede establecer una relación biunivoca entre un
tipo neuronal y una forma de terminación especifica.
Nosotros hemos desarrollado una técnica de aplicación que
permite hacer depósitos de HRP en amplias superficies
corticales, de manera que la captación por parte de las
terminaciones axónicas sólo ocurre en 1a capa más
superficial de la c o r t e z a 1 3 0 . Por otro lado hacemos una
inyección contralateral de HRP y en situación exactamente
homotópica, que afecta a todas las capas de la corteza, lo
que permite hacer una comparación estadística entre las
dos poblaciones neuronales que resultan marcadas, basada en
parámetros morfológicos tales como el área de las
neuronas, la intensidad de mareaje, etc. Asi, podemos
especificar si existe alguna segregación entre los grupos
de neuronas que, en su conjunto, proyectan a un área
cortical determinada, pero que dentro de ese área tienen
formas diferentes de terminación.
2.1.2.- Transporte retrógrado de f1uorocromas: También a
comienzos de la década de los setenta comenzaron a
desarrollarse las técnicas de doble marcado neuronal,
basadas en el transporte axonal retrógrado, encaminadas a
detectar la presencia de colaterales axónicas.
Kristensson* 2 y Steuard y Scoville 1* 3 demostraran que una
sustancia fluorescente, el Evans Blue, es captada por la
terminación axónica y transportada hacia el soma neuronal
de la misma forma que la HRP. Desde entonces, los grupos de
Kuypers en Holanda y Macchi y Bentivoglio en Italia han
perfeccionado esta técnica, introduciendo nuevos
trazadores. Asi, han ido apareciendo numerosas
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p u b l i c a c i o n e s en las que se c o m b i n a n s u s t a n c i a s
f l u o r e s c e n t e s que se a c u m u l a n en el c i t o p l a s m a de la
n e u r o n a , i.e. el I n d u r o de P r o p i d i o , el G r a n u l a r B l u e , el
T r u e B l u e , y el Fast B l u e ( F B ) , con o t r a s q u e , se a c u m u l a n
en el n ú c l e o , i-e. el N u c l e a r Y e l l o u y el D i a m i d i n o Y e l l o u
( O Y 1 ) . L a c o m b i n a c i ó n ideal de dos f l u o r o c r o m o s se b a s a en
p a r á m e t r o s , como el tiempo de s u p e r v i v e n c i a n e c e s a r i o para
que el t r a z a d o r sea t r a n s p o r t a d o , que ha de ser similar para
a m b o s . T a m b i é n es i m p o r t a n t e el g r a d o de d i f u s i ó n
e x t r a c e l u l a r de c a d a m a r c a d o r una vez en el interior de la
n e u r o n a , y la c o m p a t i b i l i d a d en c u a n t o a los m e d i o s de
f i j a c i ó n del t e j i d o o a las l o n g i t u d e s de onda del e s p e c t r o
de la luz u l t r a v i o l e t a m a s ó p t i m o para i l u m i n a c i ó n . .
N o s o t r o s h e m o s u s a d o la c o m b i n a c i ó n de FB y DY, dos
f l u o r o c r o m o s que al ser i l u m i n a d o s con luz u l t r a v i o l e t a (
lambda = 3 7 0 n m ) e m i t e n f l u o r e s c e n c i a de color azul y
a m a r i l l o r e s p e c t i v a m e n t e . E s t o s se i n y e c t a n en dos r e g i o n e s
c o r t i c a l e s d i f e r e n t e s y, tras s i e t e d í a s de s u p e r v i v e n c i a ,
el animal se p e r f u n d e con s o l u c i ó n f i j a d o r a ( f o r m o s a l i n o
255:), se m a n t i e n e en la m i s m a s o l u c i ó n con s a c a r o s a al 1 0 -
20íí d u r a n t e la n o c h e , y se c o r t a en un m i c r o t o m o de
c o n g e l a c i ó n en s e c c i o n e s de 3 0 um que son m o n t a d a s
i n m e d i a t a m e n t e (los f l u o r o c r a m o s son s o l u b l e s en a g u a ) - El
t e j i d o se tiñe por la t é c n i c a de Nissl una vez e s t u d i a d o
(ver p á r r a f o 5 - 4 ) .
2 . 2 . - T É C N I C A S Q U E P E R M I T E N D E T E R M I N A R C O N E X I O N E S E F E R E N T E S
( T é c n i c a s de t r a n s p o r t e axonal a n t e r o g r a d o )
H a s t a a h o r a h e m o s d e s c r i t o las t é c n i c a s con las que se
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pueden identificar las células que dan lugar a la proyección
aferente. Sin embargo, también es interesante conocer cuales son
las células que emiten proyecciones eferentes desde el sitio en
el que se inyecta el trazador, el trayecto que sigue el axon, y
el patrón de terminación de la fibra en su lugar de destino.
Aunque fiesulam10* describió que la HRP también se transporta en
sentido anterógrado, existen otros técnicas que aportan con
mayor sensibilidad datos sobre los temas anteriormente citados*
Estas se resumen a continuación.
2.2.1.- Transporte axonal anterógrado de aminoácidos
tritiados (>H aa).
Introducido por Couan y cois.24 al estudio del sistema
nervioso central, se basa en la capacidad fisiológica del
pericarion neuronal de captar aminoácidos, que son
incorporados en la síntesis de proteínas. Estas proteínas
son transportadas en sentido anterógrado hacia la
terminación axónica tanto por el flujo axoplasmico rápido
como por el lento, y por esta razón se acumulan en la
terminación nerviosa y en el axón. Usando aminoácidos como
la leucina y la prolina marcados con tritio y mediante
autorradiografla, se puede evidenciar el trayecto que
siguen las fibras eferentes asi como el lugar exacto de
terminación de la fibra. Tras la inyección, el animal se
deja sobrevivir 7 dlass entonces se le perfunde con una
solución fijadora que contiene formal ina al 10?:. El cerebro
extraído se mantiene en postfijación una semana y se
incluye en parafina según la técnica clásica. Se corta
posteriormente en secciones de 15 um que son montadas y
desparafinadas. Cada preparación es posteriormente
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r e c u b i e r t a de una emulsión f o t o g r á f i c a (Kodak N T B 2 ) . Las
s e c c i o n e s se guardan en la oscuridad a 4°C en dos series-
U n a de ellas es revelada a las cuatro semanas y la otra a
los tres m e s e s . El revelado (revelador Kodak D-19) se
r e a l i z a en a m b i e n t e húmeda a 16°C y el fijado con
t i o s u l f a t o al 2 0 ^ en las m i s m a s c o n d i c i o n e s . El material se
tiñe por la t é c n i c a de N i s s l , y se estudia al microscopio
óptico (ver párrafo 5 . 6 ) .
2 . 2 . 2 . - T r a n s p o r t e axcnal a n t e r ó g r a d o de la lectina de
P h a s e o l u s v u l g a r í s . Intnunohistoquimica.
El método fue introducido por Gerfen y S a u c h e n k o 4 2 .
Se basa en el t r a n s p o r t e axonal a n t e r ó g r a d a de una lectina,
la 1 e u c o a g l u t i n i n a de P h a s e o l u s V u l g a r i s ( P H A - L ) . Est
lectina se t r a n s p o r t a solo por los axones de aquellas
neuronas que captan el m a r c a d o r en el lugar de la
i n y e c c i ó n . La lectina es transportada por el flujo
a x o p l á s m i c o lento, y tanto las p r o y e c c i o n e s largas como las
r a m i f i c a c i o n e s a x o n a l e s locales se llenan de m a r c a d o r ,
revelando d e t a l l e s como r a m i f i c a c i o n e s colaterales y
e s p e c i a l i z a c i o n e s t e r m i n a l e s .
La lectina se inyecta por medios iontoforéti eos (ver
párrafo 4 . 5 ) , y tras 6-8 dias de s u p e r v i v e n c i a el animal
se perfunde s u c e s i v a m e n t e , según la d e s c r i p c i ó n de Berod
con suero salino, con 200 m i . de una solución 45; PF en
a c e t a t o buffer 0.1 ti P H 6.5, y con 2 0 0 m i . de una solución
45í PF + 0-05 GA en buffer borato 0.05 M pH 9.5. El cerebro
se guarda en la última solución a la que se le añade
s a c a r o s a 20V.. El tejido se corta por congelación en
s e c c i o n e s de 30um y se pasa al proceso inmunohistoquímico•
Este está basado en el p r o c e d i m i e n t o d e s a r r o l l a d o por Hsu y
20
cois.** y se realiza en una secuencia de tres etapas. En la
primera se incuba el tejido en el antisuero primario anti
PHA-L. En la segunda se incuba en anticuerpo secundario
anti-anti-PHA-L biotinilado. Asi, en esta etapa se
introducen residuos de biotina allí donde esté localizado el
anticuerpo primario. En la tercera y última etapa se añade
un complejo peroxidasa -avidina biotinilada, que se une a la
biotina del anticuerpo secundario. A continuación se procede
a la incubación del tejido en DAB, en presencia de agua
oxigenada, que se polimeriza unida al complejo anterior.
Después el tejido se incuba en tetraóxido de osmio (la DAB
es muy osmiófila) y la reacción se intensifica con un
imidazol, la tiocarbahidrazida* El resultado final es un
depósito marrón-negro en las neuronas, en las fibras y en
las terminaciones nerviosas.
2.3.- TÉCNICAS QUE PERMITEN DETERMINAR CONEXIONES AFERENTES
Y EFERENTES.
La HRP libre, además de ser transportada en sentido
retrógrado» también lo es en sentido anteró9rado por medio del
transporte axoplásmico rápido, de manera que se acumula en la
terminación nerviosa aportando datos sobre los lugares hacia
donde se dirigen las conexiones eferentes de una región. Los
fluorocromos también sufren transporte anterógrado al igual que
la HRP libre. Sin embargo, Gonatas y C D I S . * * introdujeron el uso
de la HRP conjugada con una lectina, la 1eucoaglutinina de germen
de trigo (UGA-HRP). Esta lectina aumenta la captación de la HRP
en la terminación nerviosa y en el soma neuronal, y se
transporta de forma retrógrada y anterógrada -por medio de
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flujo axoplasmico rápido- de tal manera que permite conocer
tanto el origen de las conexiones aferentes como el destino de
las eferentes* La técnica histoqulmica es igual a la mencionada
para la HRP en el párrafo 2.1.1.
3.- MÉTODOS DE ADMINISTRACIÓN DEL TRAZADOR
Los trazadores aquí mencionados se han inyectado de
diferente forma dependiendo del trazador y de la región que se
quisiera afectar. Asi pues las diferentes vías de
administraciln tras craneotomla se resumen a continuación.
3 . 1 . - Inyección manual con jeringa Hamilton de 1 jjl con
gula visual, bajo referencias m a c r o s c ó p i c a s . Se ha
utilizado en algunas inyecciones de HRP y FluorocrDmos•
3 . 2 . - Inyección estereotáxica con jeringa Hamilton sujeta
a un "carrier" con la guia del Atlas Esteretáxico de
Reinoso-Suárez 1 33 . Se ha utilizado en inyecciones
corticales de HRP ó fluorocromos dirigidas al fondo de los
s u r c o s .
3.3.- Inyecciones estereotaxicas con micropipeta. El
depósito se efectúa mediante pulsos de aire y bajo control
m i c r o s c ó p i c o . Se utilizó esta vía para inyecciones de
U G A - H R P y 3 H aa en el tálamo.
3 . 4 . - Depósito de HRP en la superficie cortical mediante
una pieza de celulosa prensada (2x3 m m J ) impregnada en
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s o l u c i ó n al 5 0 X d e H R P , q u e s e a p l i c a a la c o r t e z a a la q u e
p r e v i a m e n t e s e le h a p r o d u c i d o u n a i r r i t a c i ó n m e c á n i c a c o n
u n b a s t o n c i l l o d e a l g o d ó n i m p r e g n a d o en u n a s o l u c i ó n
acida -PH 4.5.1Jo .
3 . 5 . - I n y e c c i o n e s e s t e r e o t á x i c a s c o n m i c r o p i p e t a en l a s q u e
el d e p ó s i t o d e m a r c a d o r s e e f e c t ú a p o r i o n t o f o r e s i s , e s t o
e s , h a c i e n d o p a s a r u n a c o r r i e n t e c a t ó d i c a d e 5 u A p o r la
s o l u c i ó n en p u l s o s o n - o f f d u r a n t e 2 0 m i n . S e u s ó e s t a v í a
p a r a i n y e c t a r P H A - L en el t á l a m o .
4.- ESTUDIO DEL MATERIAL HISTOLÓGICO
T o d o el m a t e r i a l s e h a e s t u d i a d o p o r m i c r o s c o p í a ó p t i c a .
S i n e m b a r g o , el t i p o d e i l u m i n a c i ó n r e q u e r i d o en c a d a t é c n i c a
e s v a r i a b l e . E n g e n e r a l , l a s p r e p a r a c i o n e s a e s t u d i a r se
p r o y e c t a n c o n u n p r o y e c t o r ( P r a d o U n i v e r s a l , l e n t e s L e i t z 1 : 3 /
6 5 m m ) y se h a c e un d i b u j o s o b r e el q u e s e r e p r e s e n t a n l a s
i m á g e n e s o b s e r v a d a s c o n el m i c r o s c o p i o ( L e i t z , L a b a r l u x 1 2 ,
D i a l u x 2 0 ) . El e s t a d o del t e j i d o y el t i p o de i l u m i n a c i ó n
r e q u e r i d o en c a d a t é c n i c a s e r e s u m e n a c o n t i n u a c i ó n :
4 . 1 . - M é t o d o s m o r f o l ó g i c o s .
T e j i d o : d e s h i d r a t a d o y c u b i e r t o s i n c o n t r a t e f t i r .
I l u m i n a c i ó n en el m . o : c a m p o c l a r o
4 . 2 . - H R P , U G A - H R P .
T e j i d o : d e s h i d r a t a d o y c u b i e r t o . D o s s e r i e s , u n a c o n
c o n t r a t i n c i ó n c o n t i o n i n a y o t r a s i n c o n t r a t e ñ i r .
I l u m i n a c i ó n en el m . o : c a m p o c l a r o , c a m p o o s c u r o y
l u z p o l a r i z a d a *
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4 . 3 . - D e p ó s i t o superficial de H R P .
T e j i d o : d e s h i d r a t a d o y c u b i e r t o . Dos s e r i e s , una con
c o n t r a t i n c i ó n con t i o n i n a y otra sin c o n t r a t e ñ i r .
I l u m i n a c i ó n a) m . o : campo claro y campo o b s c u r a .
E s t u d i o c o m p a r a t i v o : M e d i c i ó n de áreas n e u r o n a l e s mediante
p l a n i m e t r o con d i g i t i z a d o r <HP 9 8 7 4 A ) sobre dibujos
r e a l i z a d o s con una cámara clara a d o s a d a al m i c r o s c o p i o .
A n á l i s i s e s t a d í s t i c o : T e s t s de U de M a n n - U h i t n e y y t de
S t u d e n t .
4 . 4 . - F l u o r o c r o m o s .
T e j i d o : sin d e s h i d r a t a r ni c u b r i r .
I l u m i n a c i ó n en el m . o : Luz u l t r a v i o l e t a (1= 3 7 0 n m ) emitida
por un s i s t e m a P l o e m o p a k de L e i t z a d a p t a d a al m i c r o s c o p i o .
O b j e t i v o s de f l u o r e s c e n c i a L e i t z .
Una vez e s t u d i a d o el tejido se deshidrata y se tiñe
por la t é c n i c a de N i s s l , y se localizan las n e u r o n a s
o b s e r v a d a s en sus r e g i o n e s c i t o a r q u i t e c t ó n i c a s
c o r r e s p o n d i e n t e s .
4 . 5 . - P H A - L .
T e j i d o : d e s h i d r a t a d o y c u b i e r t o .
I l u m i n a c i ó n en el m . o : campo claro y campo oscuro<
h a c i e n d o r e c o n s t r u c c i o n e s del t r a y e c t o de las fibras
m e d i a n t e una cámara c l a r a a d o s a d a al m i c r o s c o p i o .
4 . 6 . - A m i n o á c i d o s t r i t i a d o s .
T e j i d o : d e s h i d r a t a d o y c u b i e r t o . T i n c i ó n de Nissl
I l u m i n a c i ó n : campo o s c u r o .
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El estudio y delimitación de las regiones
c i t o a r q u i t e c t ó n i c a s c o r t i c a l e s y talámicas se ha realizado con
la ayuda del Atlas E s t e r e o t á x i c o de R e i n o s o - S u á r e z 1 " y las
de s c r i p c i o n e s sobre la ci t o a r q u i t e c t u r a cortical de Hassler y
M u h s - C l e m e n t 5 1 . La delimitación de los núcleos talámicos se
hizo en base al atlas de R e i n o s o - S u á r e z 1 3 3 con las modificaciones
derivadas de los re s u l t a d o s de los estudios sobre actividad
e n z i m á t i c a y conectividad de Graybiel y Berson* 0 y los estudios
de Jones y Burton** y los de R i n v i k 1 3 * .
5.- MÉTODOS DE ANÁLISIS DE ACTIVIDAD ELÉCTRICA DEL ÁREA 5.
Hem o s realizado estudios colaterales de actividad eléctrica
u n i t a r i a e x t r a c e l u l a r en el área 5* Hemos analizado la actividad
e s p o n t á n e a de las neu r o n a s de este área, comparándola con la
del área sensitiva p r i m a r i a a d y a c e n t e . También hemos estudiado
la forma de re s p u e s t a del área 5 a estímulos periféricos
s e n c i l l o s f i s i o l ó g i c o s - " p u f f s " de air e , cepillado superficial
de la piel, presión profunda y s u p e r f i c i a l , rotaciones
a r t i c u l a r e s de las extr e m i d a d e s a n t e r i o r e s - y a estímulos
e l é c t r i c o s de la piel y del músculo (intensidades de corriente
de 1 a 6 m A ) .
En el proceso se utilizaron m i c r o p i p e t a s rellenas de un
col o r a n t e vital (Pontamine Sky Bl u e ) que mantenían impedancias
de 3-10 ttfi. E s t a s eran introducidas en la corteza cerebral por
medio de un m i c r o m a n i p u l a d o r adaptado al aparato e s t e r e o t á x i c o .
R E S U L T A D O S
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I.- ESTRUCTURA DEL ÁREA 5
En este capitulo describimos los resultados obtenidos
mediante aplicación las técnicas descritas en el capitulo
anterior. En lo que se refiere a las técnicas de estudio
estructural la tinción de Nissl es la que más datos aparta sobre
las características propias de las áreas 5a y 5b y la que las
diferencia de las demás áreas corticales adyacentes. Las técnicas
de actividad enzimática aportan datos complementarios sobre la
definición de estas áreas»
1.1.- ESTRUCTURA MORFOLÓGICA: CITOARQUITECTURA Y
HIELOARQUITECTURA.
1.1.1.- Citoarquitectura.
El área 5 ocupa una estrecha banda cortical orientada
mediolateralmente y de forma oblicua de delante atrás, que se
sitúa en la parte más anterior del girus lateralis anterior (GLA)
y en la parte más anterior del girus suprasilvius anterior
(GSSA). Consta de dos subdivisiones citoarquitectónicas que se
suceden en orden antero-posterior, el área 5a y el área 5b.
La disposición y extensión de los surcos cambia
notablemente de un animal a otro, y por la misma razón cambia
también la situación topográfica, al menos aparente, del área 5.
En la fig 1 se muestran algunos ejemplos de estas variaciones.
Como se ve, esta región cortical es de complicada topografía,
Pues en ella se da la confluencia de las ramas medial y lateral
del surco ansatus (SAns) con la parte más anterior del surco
lateralis (SL)« La unión de estos surcos varía mucho de un animal
a otro. La variación más frecuente es la que muestra 1a rama
lateral del SAns que, en ocasiones, se dirige hacia delante y
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Fig. 1.- fotografías en visión dorsal de cuatro cerebros de gato. en los que
se observan diferentes patrones de fisuración. Obsérvese la variabilidad que
muestran loa surcos SAnsp SCoi y SLi en los que se encuentra situada el área
5.
27
puede acabar u n i é n d o s e al extremo posterior del surco coronalis
( S C o ) . En otras o c a s i o n e s se dirige hacia a t r á s , a veces con un
t r a y e c t o muy c o r t o . Debido a la extensión el área 5 que se
e n c u e n t r a ocupando los surcos» se hace c o n v e n i e n t e representar
este área en m a p a s bidimensiona1 es de la corteza en los que ésta
se ha " e s t i r a d o " . En la fig 2, se representan de esta forma dos
casos d i s t i n t o s .
En la f i g . 3 se m u e s t r a la secuencia anteroposterior de 1a
c i t o a r q u i t e c t u r a . El área 5a aparece rostraimente en la cara
medial del h e m i s f e r i o y se dirige al girus lateralis anterior
(GLa) en la cara lateral ( f i g . 3 a ) . A partir de aqui su
d i s p o s i c i ó n es un tanto c o m p l i c a d a ya que, salvo una estrecha
zana en la c o n v e x i d a d del GLa (fig.3a,b,c) y, algo más
c a u d a l m e n t e , en la del girus s u p r a s i l v i u s (GSs, f i g . 3 f ) , la
mayor e x t e n s i ó n de su área se encuentra escondida en la corteza
de los surcos ( 3 d , g ) . El área 5a limita r o s t r a l m e n t e en la cara
medial del h e m i s f e r i o y en la convexidad del GL con el área 1
(fig. 3 a , b , c ) . Sin embargo no existe un cambio brusco y notable
en la c i t o a r q u i t e c t u r a , sino que ésta se establece de forma
gradual dando lugar a una región de transición limítrofe que,
sobre todo en el fondo del S L , es difícil de filiar (fig. 3 c ) . En
esta zona la mayor claridad de la capa IV, y la presencia
ocasional de células p i r a m i d a l e s grandes y a i s l a d a s en la capa V
del área 1 con r e s p e c t o a la del área 5a puede ayudar a su
d i f e r e n c i a c i ó n . A nivel del GSs el área 5a limita rostraimente
con el área 2 (fig. 3 d , e , f ) , y también en este limite existe una
zona de t r a n s i c i ó n c i t o a r q u i t e c t ó n i c a . El área 5a se introduce en
la parte más anterior del surco s u p r a s i l v i u s (SSs) entre el área
2 , por d e l a n t e ( f i g . 3 f ) , y el área s u p r a s i l v i a n a anterior
( S s a l s l , fig. 3 g ) . El área 5a se c o n t i n ú a caudalmente con el área
5 b . En la zona de contacto entre las dos áreas en la convexidad
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F i f l . 2 . - Esquemas de dos caaos en los que se ha " e s t i r a d o " o "aplanado" l a
c o r t e z a c e r e b r a l f r o n t o - p a r ¡ e t a l . En e l esquema i n f e r i o r se i n d i c a l a l í n e a de
o r i g e n de e s t e " e s t i r a m i e n t o " , que se corresponde con las f l e c h a s en los
diagramas s u p e r i o r e s .
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Fig. 3.- Secuencia rostro-caudal de secciones coronales de corteza en los
niveles ocupados por el 6rea 5. Congelación. tinción de Níssl. y grosos de
• - .
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Fig. 3 (cont).- Obsérvese la diferencia citoarquitectónica intraareal entre el
GL y e GSsi y el piegamiento de la corteza en '' z '' que se muestra en la
fig. f.
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del GL existe también una zana de transición citoarquitectónica
en la que aparecen imágenes de características intermedias entre
un área y Dtra, más fáciles de apreciar en las capas IV y V (fig-
3 b , c , d ) .
En el punto de encuentro de 5b con 5a en la pared lateral
del SL» la primera no sustituye a la segunda con un plano de
separación ortogonal a la corteza, sino que se monta en Z
invertida encima de ella fusionándose en el lugar de contacto
interior, de forma que macroscópicamente aparece un engrosamiento
en "copete" en ese lugar, que realmente contiene dos extensiones
corticales (fig. 3 e , f ) . El área 5b limita par detrás con el área
7 Cfig. 3 e , f , g ) , cuyas características citoarquitectónicas la
hacen fácilmente distinguible al menos en el GL. En el GSs, en
cambio, la transición citoarquitectónica es más suave.
Lateralmente 5b limita en el labio medial del SSs con la región
visual suprasi1viana lateral anteromedial (AMLS), y en la cara
medial del hemisferio con un área poco conocida que aparece a
continuación del área 3a (fig. 3d,9>.
Características citoarquitectónicas:
Las descripciones de Hassler y Muhs-Clement* 3 nos han sido
de utilidad para la identificación de las áreas. Tal como estos
autores refieren, la característica fundamental de 5a es la
presencia de neuronas piramidales gigantes en la capa Vb y la
escasa celularidad de las capas Va y Ve, en contraste con el área
5b en la que la capa V está ocupada por neuronas piramidales de
pequeño y mediano tamaño (fig. 3 ) . Otra característica que
diferencia 5a de 5b es la densidad de la capa IV, que queda bien
delimitada en la primera y no tanto en la segunda por encontrarse
en ésta invadida por neuronas de las capas V y III. Sin embargo,
estas características no son del todo regulares sino que existen
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diferencias intraareaies entre el 6L y el GSS. Por ejemplo, el
área 5a muestra una capa V con una mayor densidad de células en
el GL que en el GSS (comp. fig. 3a con 3 e ) , y éstas son más
grandes. Ademes, la capa IV es más gruesa en el GL que en el GSS.
Este cambio morfológico del área 5a empieza a ser apreciable en
el labio lateral del SL, en el que en niveles anteriores la
citoarquitectura de 5a se parece a la del GL, mientras que en
niveles posteriores se aproxima a la del GSS (comp. fig.3c con
3f ) .
El área 5b no es difícil de distinguir del área 7
caudalmente en el GL» y se diferencia de ésta, en general» por
una menor celularidad que la hace más estrecha aunque exista una
mayor condensación celular en la capa IV Cfig. 3e,f). El área 5b
muestra en la cara medial del hemisferio unas características
similares a las que tiene en GL, pero éstas se enrarecen en la
región en la que 5b limita con el área 3a, o con su continuación
caudal (fig- 3 c ) . Por último, el área 5b en el GSs muestra una
disminución de la densidad celular (fig. 3g) con respecto al GL.
1.1.2.- Mieloarquitectura.
En general el área 5 es bastante más pobre en fibras que
las áreas 1 y 2 de la corteza somatosensorial primaria. Esta
carencia se manifiesta sobre todo en las capas I-IV donde el
campo se aclara casi totalmente. Como describían Hassler y Muhs-
Clement 5 3, la diferencia más notable en cuanto a la
mieloarquitectura entre el área 5a y el área 5b es el mayor
aclaramiento y disminución en las fibras en esta última (fig. 4 ) .
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F i g . 4 . - S e c c i ó n c o r o n a l a n i v e l del á r e a 5 p r o c e s a d a p a r a t i n c i ó n n i e l I n i c a
d e G a l l y a s .
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Fig. 5.- Sección coronal a nivel del érea 5 procesada para tinción de
aceti Icolinesterasa. Obsérvese que la actividad del enzima en el área 5 es más
pobre que la de la corteza motora» que ocupa el SC.
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1.2.-ACTIVIDAD ENZIfiATICA
1.2.1.- Actividad en Aceti1-colinesterasa. AChE
La actividad en AChE del eres 5 difiere de la de la
corteza sensorial primaria adyacente, ya que es algo mas pobre y,
sobre todo, cambia su distribución laminar. En general, la
actividad AChE es más pobre en el área 5b que en la 5a (fig.5)-
Existen además ciertas diferencias entre las dos subdivisiones
del área 5 (fig . 5 ) . Por ejemplo, la capa I de 5a muestra una
actividad casi nula en la mitad superficial y se condensa en la
mitad profunda, mientras que en 5b es bastante homogénea en toda
la capa, aunque también aumenta en la parte más profunda. La capa
II de 5a muestra un denso enrejado celular rico en AChE, mientras
que la de 5b aparece más clara, con menor actividad. La capa III
de 5a tiene menor actividad que la capa II, e igual acurre
proporcional mente en 5b. Ambas áreas muestran una disminución de
la actividad AChE en la capa IV con respecto a 1as otras capas,
mientras que aparece aumentada en la capa V. La capa VI aparece
como una banda más clara que el resto de las capas.
El área 5 se distingue con dificultad de la contigua área 1.
La única diferencia un poco más manifiesta es la mayor actividad
AchE de las capas III y IV en el área 1 en comparación con la del
área 5, mientras que ésta es menor en las capas II y V.
Caudaimente, el área 7 se distingue del área 5b por una menor
actividad AchE en todas tas capas*
1.2.2.- Actividad de citocromo-oxidasa.CyO
Las áreas 5a y 5b no se diferencian en cuanto a su
actividad frente a este enzima, y tampoco son evidentes las
diferencias con el área 1 y el área 2. Sin embargo, el patrón de
actividad CyO del área 3b es distinto del de la 5, ya que asi
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c o m o en é s t a s e d i s t r i b u y e d e f o r m a c a s i r e g u l a r p o r t o d a s l a s
c a p a s , e n el á r e a 3 b s e c o n c e n t r a p r i n c i p a l m e n t e e n la c a p a I I I .
2.- ALGUNAS PROPIEDADES ELECTROFISIOLOGICAS DEL ÁREA 5
S e h a r e g i s t r a d o la a c t i v i d a d e l é c t r i c a e s p o n t á n e a y l a s
r e s p u e s t a s d e l á r e a 5 a e s t í m u l o s p e r i f é r i c o s c o n d o s f i n e s
p r i n c i p a l e s . P o r u n l a d o , d a r c o n s i s t e n c i a a la o r g a n i z a c i ó n
s o m a t o t ó p i c a q u e y a se m a n i f i e s t a en l a s p r o y e c c i o n e s t á l a m o -
c o r t i c a l e s y, p o r o t r o l a d o , P a r a r e a l i z a r u n a s e c u e n c i a
a n t e r o p o s t e r i o r d e i n y e c c i o n e s d e t r a z a d o r e s r e t r ó g r a d o s en
p u n t o s d e l á r e a 5 c u y a r e s p u e s t a e s p o s i t i v a a e s t í m u l o s en el
m i s m o o l o s m i s m o s c a m p o s r e c e p t i v o s , y r e a l i z a r u n e s t u d i o
c o m p a r a t i v o d e l o r i g e n d e s u s c o n e x i o n e s a f e r e n t e s .
L a a c t i v i d a d e l é c t r i c a d el á r e a 5 e s d i f í c i l d e c a r a c t e r i z a r
d e b i d o e n t r e o t r a s r a z o n e s a la a m p l i a e x t e n s i ó n de e s t a á r e a q u e
s e e n c u e n t r a e s c o n d i d a e n I D S s u r c o s S A n s y S L . A d e m á s , en e s t a
r e g i ó n d e c o n f l u e n c i a d e l o s s u r c o s es f r e c u e n t e la p r e s e n c i a de
g r u e s o s v a s o s q u e i m p i d e n la p e n e t r a c i ó n d e la m i c r o p i p e t a d e
r e g i s t r o ^ A p e s a r d e e l l o , y a u n q u e el n ú m e r o d e c a s o s
e x p e r i m e n t a l e s n o e% m u y g r a n d e . d i s p o n e m o s d e s u f i c i e n t e s d a t o s
q u e n o s i n d i c a n a l g u n a s d e l a s c a r a c t e r í s t i c a s del c o m p o r t a m i e n t o
e l é c t r i c o del á r e a 5 .
L a a c t i v i d a d e s p o n t á n e a ( A E ) d e l á r e a 5 e s b a s t a n t e p o b r e , a
d i f e r e n c i a de ta d e S I , q u e e s b a s t a n t e m á s r i c a . E s t o se
m a n i f i e s t a p o r e j e m p l o e n la m a y o r d e p r e s i ó n d e la a c t i v i d a d
e s p o n t a n e a q u e o c u r r e e n el á r e a 5 a c o n s e c u e n c i a de la
a n e s t e s i a , la d i s m i n u c i ó n d e la t e m p e r a t u r a , la a c i d o s i s , e t c . U n
a l t o p o r c e n t a j e de n e u r o n a s d e l á r e a 5 a s o n s i l e n t e s o
m a n i f i e s t a n s o l o u n a a c t i v i d a d e s p o n t á n e a b a j a y c o m p l e j a . O t r o
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F i g . 6 . - E s q u e m a r e s u m e n de la a c t i v i d a d de u n a u n i d a d t í p i c a del 6 r e a 5 b . A :
H i s t o g r a * a de v a r i a c i o n e s en su r e s p u e s t a a d i v e r s o s e s t í m u l o s s o m e s t t s i c o s i
r e s p e c t o a la a c t i v i d a d b a s a l ( b a r r a b l a n c a ) . B- B a r r i d o s c r u d o s e h i s t o g r a m a s
per i e s t l m u l o de e s t a u n i d a d * r e s p e c t o a u n a e s t i m u l a c i ó n e l é c t r i c a c u t á n e a .
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g r u p o de n e u r o n a s del á r e a 5 a u m e n t a su a c t i v i d a d e s p o n t á n e a ante
c u a l q u i e r t i p o de e s t i m u l a c i ó n s o m e s t é s i c a . Un tercer g r u p o
p r o d u c e una r e s p u e s t a p o s i t i v a que es difícil de a s o c i a r a un
e s t í m u l o c o n c r e t o , ya q u e las n e u r o n a s r e s p o n d e n de f o r m a
a p a r e n t e m e n t e a l e a t o r i a a d i v e r s o s t i p o s de a c t i v a c i ó n de
d i f e r e n t e s p a r t e s del c u e r p o .
Un ú l t i m o g r u p o de n e u r o n a s r e s p o n d e de f o r m a m á s c o n c r e t a a
la e s t i m u l a c i ó n s o m á t i c a p e r i f é r i c a » t a n t o manual como e l é c t r i c a .
A e s t e r e s p e c t o p r e s e n t a m o s un r e s u m e n del r e g i s t r o r e a l i z a d o en
una n e u r o n a del á r e a 5 que r e s p o n d i ó p o s i t i v a m e n t e a e s t í m u l o s
c u t á n e o s s u p e r f i c i a l e s y p r o f u n d o s , m u s c u l a r e s , p e r i a r t i c u l a r e s y
a r t i c u l a r e s . C o m o se ve en la f i g . 6A, la a c t i v i d a d e l é c t r i c a en
r e s p u e s t a a e s o s e s t í m u l o s e s t a s i e m p r e a u m e n t a d a can r e s p e c t o a
la a c t i v i d a d e s p o n t á n e a , y a u n q u e el m a y o r a u m e n t o de a c t i v i d a d
c o r r e s p o n d e a la r o t a c i ó n a r t i c u l a r del h o m b r o (150 % s o b r e la
a c t i v i d a d e s p o n t á n e a ) , e s t a n e u r o n a t a m b i é n r e s p o n d i ó a e s t í m u l o s
s u p e r f i c i a l e s y p r o f u n d o s a p l i c a d o s s o b r e el m i e m b r o s u p e r i o r e
i n c l u s o s o b r e la e x t r e m i d a d i n f e r i o r .
El e s t i m u l o e l é c t r i c o a p l i c a d o d i r e c t a m e n t e s o b r e la p i e l ,
a u n q u e no es e q u i p a r a b l e a un e s t i m u l o s e n s o r i a l n a t u r a l , nos
a p o r t a a l g u n o s d a t o s m á s s o b r e las c a r a c t e r í s t i c a s de r e s p u e s t a
de las n e u r o n a s del á r e a 5, c o m o la l a t e n c i a de la r e s p u e s t a ,
e t c . En la f i g . 6 B se o b s e r v a n las b a n d a s del o s c i l o s c o p i o y los
h i s t o g r a m a s de c o r r e l a c i ó n c r u z a d a de dos r e g i s t r o s r e a l i z a d o s
s o b r e la m i s m a n e u r o n a en la que se a n a l i z a la r e s p u e s t a a dos
i n t e n s i d a d e s de c o r r i e n t e e l é c t r i c a a p l i c a d a s s o b r e la piel del
h o m b r o ( 1 . 5 y 6 m A ) • Se o b s e r v a que a p a r e c e un a u m e n t o de la
f r e c u e n c i a de d e s c a r g a i n m e d i a t a m e n t e d e s p u é s del e s t i m u l o , a
c o n t i n u a c i ó n u n a i n h i b i c i ó n , y a c o n t i n u a c i ó n una s e g u n d a
r e s p u e s t a de e x c i t a c i ó n tras la i n h i b i c i ó n . En la p a r t e i n f e r i o r
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d e la f i g u r a s e o b s e r v a q u e al a u m e n t a r la i n t e n s i d a d del
e s t i m u l o 'a f r e c u e n c i a d e d e s c a r g a a u m e n t a t a n t o e n la p r i m e r a
r e s p u e s t a C o m o e n la s e g u n d a , a s i c o m o t a m b i é n a u m e n t a la
i n h i b i c i ó n -
E n r e s u m e n , la a c t i v i d a d e l é c t r i c a e s p o n t á n e a d el á r e a 5 e s
m e n o r q u e 'a del á r e a S I , y l a s r e s p u e s t a s d e s u s n e u r o n a s a
e s t í m u l o s P e r i f é r i c o s t i e n e n u n r a n g o a m p l i o d e l a t e n c i a s ( 1 0 - 1 0 0
m s g . ) . E s t a s r e s p u e s t a s s o n e x c i t a t o r i a s e n o c a s i o n e s e
i n h i b i t o r i a s e n o t r a s o c a s i o n e s , s i e n d o l o s c a m p o s r e c e p t i v o s
g r a n d e s e " t o d o s l o s c a s o s * L a s n e u r o n a s d el á r e a 5 r e s p o n d e n a
e s t í m u l o s d « v a r e a s s u b m o d a l i d a d e s s e n s o r i a l e s , c o m o p r e s i ó n
s u p e r f i c i a l , p r o f u n d a , a r t i c u l a r , e t c .
3.- CONECTIVIDAO DEL ÁREA 5
L a s c o n e x i o n e s a f e r e n t e s al á r e a 5 d e s d e el t á l a m o se han
e s t u d i a d o m e d i a n t e i n y e c c i o n e s de m a r c a d o r e s r e t r ó g r a d o s en la
c o r t e z a ( H R P , H R P - U G A , f 1 u o r o c r o m o s ) . En la f i g . 7 se m u e s t r a n dos
m a p a s b i d i m e n s i o n a l e s de la c o r t e z a o c u p a d a par el á r e a 5 , en los
que se r e p r e s e n t a de f o r m a a p r o x i m a d a la l o c a H z a c i o n de t o d a s
las i n y e c c i o n e s r e a l i z a d a s , y en la f i g . 8 se p r e s e n t a n a l g u n o s
e j e m p l o s de e s t a s i n y e c c i o n e s .
3 . 1 . 1 . - O r g a n i z a c i ó n t o p o g r á f i c a g l o b a l de l a s c o n e x i o n e s
t á l a m o - c o r t i c a l e s del á r e a 5
E n e s t e p r i m e r a p a r t a d o n o s h e m o s f i j a d o en la
o r g a n i z a c i ó n de las p r o y e c c i o n e s t a l á m i c a s a a m p l i o s s e c t o r e s del
á r e a 5 , v h e m o s d i f e r e n c i a d o d o s a s p e c t o s : la o r g a n i z a c i ó n
a n t e r o - p o * t e r i o r y la o r 9 a n i z a c i ó n m e d i o - l a t e r a l .
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Casos con inyección masiva
G597
_ * 1 5
Casos con inyección local
Fig. 7.- Mapa* esquelético» de la localizaciftn de la« inyecciones corticales
Masivas y localizadas.
41
M •-1
•
.
i \
.
^ -
,:].;.. -,
^
ñ
í •
.
ifl. 8.- Fotomicrografías en campo claro y con poco aumento que muestran
cuatro ejemplos de inyecciones de HRP en el érea 5i en la cara medial del
hemisferioi en el GLi en el GSsi y en el SSs.
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a«- Organización topográfica en sentido antercposterior.
Esta organización se ha evidenciado al comparar los resultados
de dos casos que se representan en la fig.9 en los que se inyecto
HRP en toda la extensión de las áreas 5a y 5b respectivamente CG-
288 y G-450). Se observan diferencias de localización entre los
grupos de neuronas que envían sus conexiones al área 5a y los que
las envían al área 5b, que se concretan en una tendencia
topográfica: la situación de las neuronas que proyectan sobre el
área 5a es más ventral y rostral que la de las que proyectan al
área 5b, aunque existen sectores intermedios de solapamiento.
b•- Organización topográfica en sentido medio-lateral.
A su vez, esta organización se evidencia al comparar los
resultados de dos casos que se representan en la fig.10 en los
que se inyectó HRP en el área 5a en el GL y en el GSs
respectivamente (G-456 y G-309). Se observa que las neuronas que
proyectan al área 5a en el GL ocupan sectores laterales del
tálamo, mientras que las que proyectan al GSs ocupan sectores
mediales. El mismo tipo de organización topográfica se observa
también en las proyecciones talámicas al área 5b, como se observa
en la fig.il en la que se comparan los resultados de dos casos en
los que la HRP se inyecto en el área 5b en el GL y en el GSs
respectivamente (G-467 y G-476)•
3.1.2*- Organización topográfica horizontal o tangencial de
las conexiones taTamo-corticales del área 5.
Las fibras que las neuronas talámicas envían a la corteza
se distribuyen en ésta según una doble organización, i.e. una
organización tangencial u horizontal , y una organización radial,
vertical o laminar. En este apartado describimos la primera de
ellas, referente a la correspondencia areal o topográfica que
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G288
G450 •8
Fig. 9.- Esquena resanen que representa secciones coronales de dos niveles
tálameos representativos! de dos casos en los que se han inyectado de forma
«asiva las áreas 5a <G 288) y 5b (C 450). Las neuronas que proyectan desde el
tálamo a dichas áreas están representadas con puntos negros. Obsérvese que las
que proyectan al área 5a están situadas en posiciones aás ventrales que las
que proyectan al área 5b.
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Fig. 10.- Esquemas que representan seccione* coronales en varios niveles
taláaico*. Las neuronas talímcas que proyectan a la parte medial del área 5a
(G 456) se presentan con puntos negros. Las neuronas que proyectan a la parte
lateral de 5a (G 309) se representan en la siguiente hoja.
44bis
G 309
9.5
Fig. 10. Cont.- Obsérvese que las neuronas que proyectan a la parte «edial del
área 5a se disponen preferentemente en regiones lateral*» del tálamo <G 456).
•ientras que las que proyectan a la parte lateral, se disponen en regiones
Medíale* del ttlaao.
G 467
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Fia. II.- E.que«a« en lo» que «e representan las neurona» que proyectan a la
parte .edial del área 5b (G 467) y a la parte lateral (G 476, ««fluiente hoja).
45bis
G 476
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Fifl. 11." cont. Obsérvese que la. neurona. Ia1á»ica« que proyectan a la parte
lateral del irea 5b están situadas en rejones .ediale. del t H » o , ^entras
que la. que proyectan a la parte .edial del *rea 5b e.t*n situada» en regiones
laterales del tálamo.
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existe entre la situación del grupo de neuronas talámicas origen
de conexiones y la situación en proyección superficial de la
terminación de estas proyecciones en la corteza* El segundo tipo
de organización será descrito más adelante-
En el apartado anterior ya se han aportado algunos datos
sobre la organización tangencial de las proyecciones talámicas al
firea 5, en sentido amplio. Sin embargo hemos hecho un estudio más
detallado de esta organización mediante una serie de inyecciones
de pequeñas cantidades de trazadores retrógrados en el área 5 en
distintos animales de forma que en conjunto abarcan casi toda la
extensión anteroposterior de este área. Los resultados de estos
e x p e r i m e n t o s indican que la tendencia general descrita como
organización global se m a n t i e n e . Sin embargo, existen algunos
m a t i c e s particulares para cada núcleo talámico sobre la situación
de las neuronas m a r c a d a s , que depende del lugar donde se haya
realizado la inyección, es decir, de la región del área 5 a donde
proyecten esas n e u r o n a s . Por esta razón describimos la
organización tangencial de las proyecciones de cada núcleo o
grupo talámico.
a.- Comple.io ventral anterior - ventral lateral (VA-VL)
Tanto el área 5a como 5b reciben conexiones de neuronas de la
parte más rostral del complejo VA-VL, el núcleo ventral anterior
( V A ) . Estas neuronas forman una banda que se dirige desde la
parte más dorsal y lateral del núcleo hacia la lámina medular
interna tfigs. 12 a 1 9 ) . Caudalmente, la parte medial de esta
población de neuronas se suele continuar con la población de
neuronas del núcleo ventral lateral ( V L ) , que es el que ocupa la
parte caudal del complejo.
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La localización de la población neuronal que proyecta desde
VL es notablemente variable dependiendo de la zona del área 5a o
5b explorada^ Por ejemplo, la parte espinal de VL (VLsp) proyecta
sólo al área 5a, y de forma más abundante a la zona anterior de
éste Srea (figs.12, 13 y 21), mientras que no proyecta al área
5b. Por otro lado. la parte de VL inmediatamente dorsal a VLsp
envía conexiones en abundante cantidad al área 5a y en mucha
menor cantidad a la zona más anterior de 5b (figs.12 a 14). Por
último, la parte más dorsal o dorsomedial de VL envía gran número
de conexiones a 5b y en escasísima cantidad a 5a Cfigs.15, 17 y
19b).
Además, observamos que se mantiene la organización topográfica
global, tanto en sentido medio-lateral como en sentido
anteroposterior. Por un lado, la parte lateral de VL es la que
envía mayor número de conexiones a las zonas mediales del área 5
(fig.18) tanto en el GL como en la cara medial del hemisferio,
mientras que la parte medial de VL se conecta preferentemente con
las zonas laterales de 5a y 5b en el GSs (figs.12 a 17). Por otro
lado, la parte ventral de VL (VLsp y la parte adyacente del
núcleo, fig« 21) envía conexiones en gran cantidad al área 5a
(rostral en la corteza), mientras la parte dorsal proyecta
abundantemente sobre el área 5b (de localización más posterior en
la corteza, fig. 19b). has aún, el "desplazamiento" ventro-dorsal
o medio-lateral de las neuronas que proyectan desde VL es
gradual» a medida que proyectan con más intensidad a zonas más
posteriores o más mediales del área 5 (compárense sucesivamente
las figuras 12 a 17, que se han ordenado según la localización de
la inyección del trazador, en sentido anteroposterior).
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b . - Coropie.io lateral posterior-pul vinar (LP-Pu)
De todas las subdivisiones de este complejo el núcleo lateral
intermedio (LI) es el que más conexiones envia al área 5. Sin
embargo, la localización de las neuronas que proyectan al área 5a
es también distinta de la de las que proyectan a 5b y, dentro de
éstas, la localización de las neuronas que proyectan al GL es
distinta de la de las que proyectan al GSs.
Las neuronas que proyectan al área 5a están comprendidas
dentro de los limites de la subdivisión más rostral de L I . núcleo
lateral intermedio oral ( L I O ) . Estas están localizadas en la
parte ventral del núcleo a modo de prolongación de la población
"proyectante" de VL (figs.10, 12, 13, 14 y 2 1 ) . La distribución
de las conexiones de este núcleo en el área 5a se entiende mejor
en un esquema como el que se muestra en la fig. 20, en el que se
han reconstruido bidimensionalmente los niveles anteroposteriores
de LI y se han representado separadamente las "regiones
proyectantes" a 5a y a 5b, en el GL y en el GSs, tomando los
casos experimentales más representativos. Así observamos que la
población de neuronas de LI que proyectan al área 5a en el GL
(G-456) es más o menos continua en sentido anteroposterior, y
está concentrada en la parte central del núcleo, y que la
población neuronal que proyecta a 5b, también en el GL (G-467),
es más abundante y ocupa una banda continua que se extiende desde
el polo rostral de LIO hasta la parte más rostral de la
subdivisión caudal de LI, LIC, en la que penetra (ver también
figs.11,15,16,17, y 2 1 ) . Además esta banda ocupa una posición más
dorsal que la de la población que proyecta a 5a. Par otro lado,
también observamos que las neuronas que proyectan a 5a en el GSs
(G-309) ocupan dos bandas del núcleo, una rostral y otra más
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Fifl. 12.- En esta figura y en las siguientes (hasta la f¿*. 18) se representan
las neuronas talá-icas -arcadas después de pequeñas inyecciones de trazadores
retrógrados en diversos puntos de las área 5a y 5b. GA 152: situación de las
neuronas talá.ica. «u« proyectan » la parte anterior del área 5a en el GSs.
Trazador: FB.
GA 138
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Fig. 13.- Situación de las neurona. talá»ica« que proyectan a la parte an-
terior del área 5a en el GS«. Trazador: FB. 0b.*rvese que la «¡tuición de la.
neurona» es «i>i1ar a la de la figura anterior.
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. 14.- Situación de las neuronas talámicas que proyectan a la región Multe
entre las áreas 5a y 5b en el GS«. Obsérvese que existe un grupo de neuronas
en situación ventral) que proyectan a la parte posterior del Área Sai y que
aparecen grupo» de neuronas en situación MAS dorsal (compárese con las figuras
anteriores)> que proyectan al área 5b. Trazador: FB.
G 686
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Fig. 15.- Situación de las neuronas talámcae que proyectan al área 5b en el
GSs. Obsérvese que es «»s dorsal que las representadas en las figa. 13 y 14. y
que se observan algunas neuronas en el núcleo LD. Trazador: HRP-UGA.
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Fig. 16.- Situación de la» neuronas taltaicas que proyectan el área 5b en el
GSs. Obatrvese que aparece un grupo de neurona* en la parte ventral y medial
del núcleo Pu. Trazador! HRP-UGA.
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Fifl. 17.- Situación de la» neurona» talánica» que proyectan a1 área 5b en el
OS». Trazador: HRP
G 543
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Fig. 18.- Situación <Je las neuronas taláaicas que proyectan al área 5b en la
cara *edial del hemisferio. Obsérvese que e« iuy parecida a la de las
•estradas en la fig 14. Trazador: HRP.
caudal, al igual que las que proyectan a 5b (G-476) en el GSs,
aunque éstas son de localizaciún más dorsal y posterior, y
penetran en la parte más rostral de LIC-
La división lateral medial del complejo <LM) envia muy pocas
proyecciones al área 5, y éstas se concentran sobre todo en el
área 5b. La localización de las neuronas que envían estas
proyecciones es muy ventral en el núcleo, en la unión de LM con
el núcleo s u p r a g e n i c u l a d o , LN-Sg (figs. 15 a 1 7 ) , y no muestran
una organización topográfica clara.
La división más caudo-lateral del complejo es el núcleo
pulvinar ( P u ) . Este núcleo sólo envia conexiones al área 5b en el
GSs desde el limite con el área 5a, y la proyección es más
abundante cuanto más posterior es la zona de 5b hacia la que se
dirige- Las neuronas que emiten estas proyecciones se sitúan en
una banda medial en el núcleo que solo ocupa la parte más
v e n t r a l •
c•- Complejo posterior (Po)
El complejo posterior del tálamo envía un gran número de
conexiones a las áreas 5a y 5b. La organización de estas
conexiones no es fácil de entrever en los cortes coronales. Aún
asi, se observa que la población de neuronas de Po que proyecta a
5a es más abundante que la que proyecta a 5b, (compárense las
figs. 10,11,12,13,14 y 23 con las figs. 15,16,17 y 1 9 b ) , y que es
la división medial del complejo, Poli, la que mayor número de
conexiones envía, siendo mucho menos abundante la proyección
desde la división lateral, PoL, y desde la división intermedia,
Pol.
La organización topográfica de las conexiones de PoM al área 5
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se ha estudiado de forma cuantitativa. En la fig. 22 se muestra
en forma de histogramas la distribución relativa del total de
neuronas de PoM en cinco niveles talámicos anteroposteriores
(+8.5 - + 6 . 5 ) , para ochD casos experimentales que se han ordenado
de acuerdo a la localización anteroposterior del ¿rea cortical
afectada por la inyección del trazador, de forma que el primero
representa la inyección mas anterior en 5a y el último la más
posterior en 5b. Observamos que los niveles anteriores de PoM
tienden a enviar sus proyecciones preferentemente a las zonas
caudales de 5a, mientras que los niveles posteriores tienden a
enviarlas preferentemente a las zonas rostrales de 5a. Esta
organización se confirma con los datos del caso GA-147, en el que
se inyecto un cantidad muy pequeña de un marcador anterogrado
(PHA-L) en PoM a nivel +7 (fig.24). Se observan fibras terminales
en niveles muy anteriores del área 5a, y no en los posteriores ni
en el área 5b.
La proyección desde PoL es mucho menos abundante que la de PoM
y sólo se observa cuando se inyecta de forma masiva el área 5a
en el GL (fig.10, G-456, y fig. 2 3 b ) . Asi mismo, la división
ventral posteroinferior de Po, VPi, envia también proyecciones al
área 5 que se concentran sobre todo en el área 5b en la cara
medial del hemisferio, siendo muy escasas en el resto del área.
d•- Núcleos intralamjnares
Los núcleos intralaminares desde donde parte el mayor número
de conexiones al área 5 de este complejo son el central lateral
(CL), y el paracentral (Pe). Los núcleos central medial (CeM) y
centromediano (CM) también participan de esta proyección, pero en
muy pequeño grado (figs. 12 a 1 8 ) . La proyección desde CL procede
de las neuronas pequeñas y grandes de la parte anterior del
núcleo y de las neuronas grandes de la parte posterior (fig.
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Fig. 19.- Fotomicrografías en campo Claro y a pequeño aumento que muestran
neuronas marcadas con HRP que proyectan al área 5b tomadas del caso C 450. En
la imagen superior se muestran neuronas marcadas en la parte rostral de VA-VLi
y en la imagen inferiori en planos más posteriores. en la parte dorsal de VL y
en CL, LIOi y Pu.
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Fifl. 20.- Esquenas que luestran la distribución aproximada de las neurona* de
LIO y LIC Marcadas después de inyecciones «as ivas de HRP en Cuatro casos, en
los que se afecta el «rea 5a en el GL (6 456)• el «rea 5a en el GSs (G 309),
el área 5b en el GL <C 467)> y el área 5b en el GSe (G 476), En la parte supe-
rior ee representan una sección coronal del talaao y do* reconstrucciones
espaciales de LI desde las perspectivas dorsolaterai (1), y ventrolateral <2).
c: caudal, di :dor»olatera1 • r:ro«tral> vi". ventrolateral > v«: ventro«edial. La
situación aproximada de la* neuronas Barcadas se Muestra en foraa de "nubes"
de puntos en reconstrucciones si«i1ares. en la parte inferior de la figura.
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21.- La imagen superior muestra una fotomicrografía realizada en campo
oscuro de un sector lateral del tálamo a nivel de la parte caudal de LIO. Se
observan numerosas neuronas marcadas con HRP que proyectan al área 5b en la
era medial del hemisferio (G 540). Además, se observa un fino y denso
precipitado debido al transporte anterúgrado de la HRP. La imagen inferior
muestra una fotomicrografía realizada en campo claro y con pequeño aumentoi en
la que se observan neuronas marcadas con HRP en la parte ventral de LIO y en
VLsp que proyectan al área 5a (G 456).
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Fig. 22.- En la parte superior de la figura se Muestran los histograias de
distribución relativa del total d« neuronas Marcadas en PoM en cinco niveles
talaaico* anteroposterioresi en los ocho casos representados en las fif«. 12-
17. En la parte interior* se auestran los porcentajes respectivos que repre-
sentan en cada caso los niveles anteriores de PoM (+8.5 y +8K y los niveles
posteriores (+7.5 y +7)i con respecto a la zona cortical s la que proyectan.
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Fiq. 23.- Fotomicrografías realizadas en campo claro. La imagen superior
muestra una población de neuronas marcadas con HRP en PoM que proyectan al
área 5a en el GSs (G 309). La imagen inferior muestra neuronas marcadas con el
mismo trazador en PoLi que proyectan al área 5a (G 288).
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las capas III-IV. y no alcanzan la capa I.
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Fig. 25.- Fotomicrografía realizada en campo claro en la que se observan
neuronas grandes y pequeñas de CL marcadas con HRP> que proyectan al área 5b
(G45G).
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Fig. 26.- Distribución en la corteza de la terminaciones agonales (puntos
negros) de las proyecciones que nacen de las neurona* talámcae afectadas por
el «arcador anterogrado (3h aa). En la parte inferior de la figura se repre-
senta el lugar de la inyección en el télaao. COMO se observa» afecta a CL y a
la región paraUimsr de VL. El «arcado terainal se distribuye! puesi
predoainanteaente en las capas I y VI.
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2 5 ) * En general» esta población de neuronas se continúa con la de
VL (fig. 2 9 b ) . Tanto esta proyección como la del núcleo Pe es más
abundante hacia el área 5b que hacia 5a. y aún más abundante al
GSs que al GL (figs. 15 a 1 7 ) . Este dato se confirma con los
resultadas de dos casos en los que se inyectó aminoácidos
tritiados ( 3Haa) en Cl_ y P e En la fig. 26 se observa que la
parte rostro-dorsaí de CL proyecta al área 5b en el GSs y, en
menor cantidad, a la zona limite 5a-5b en el labio medial del Sl_
y la zona posterior de 5a en el GSs, pero nunca alcanza la
convexidad del GL. En la fig. 27 se muestran las zonas de
terminación en el área 5 de las proyecciones de P e En G-53 el
trazador afecta la parte más rostral de Pe y, en G-55 (no
representado) afecta una parte de Pe algo más posterior, más una
región paralaminar perteneciente ai núcleo vTT. En ambos se afectó
además al núcleo dorso-mediano, pero las proyecciones eferentes
de este último núcleo son suficientemente conocidas y podemos
descartar que las que aqui se muestran se deban a él• Se observa
que Pe y la región paralaminar envían proyecciones en mayor
cantidad al área 5b en el GSs. Además, la parte posterior de Pe
proyecta a zonas también más posteriores en 5b. Pe también
proyecta en cierta cuantía al área 5b en la cara medial del
hemisferio, como se observa tanto en los resultados de marcado
retrógrado (fig.18) como en los de anterógrado (fig.27).
e-- Núcleo lateral dorsal (LD)
Nuestros resultados (figs, 15, 16 y 17) muestran que este
núcleo, a! igual que Pu, proyecta sólo a la parte del área 5b que
ocupa el GSs. Estas neuronas ocupan la parte más ventral de la
división medial (LDm) del núcleo.
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f.- Núcleo Ventral posterior <VP)
Nuestros resultados (fig. 9,10,12 y 13), muestran que
ciertas regiones anteriores, periféricas y laterales de la
división lateral del núcleo ventral posterior (VP1) envían
conexiones a la parte más anterior del área 5a. Esta población de
neuronas se continúa con la de VLsp y con la de PoM.
3.1.3.- Dispersión y restricción de las proyeciones
talamocorticales al área 5
Las proyecciones que los diversos núcleos del tálamo
envían al área 5, descritas hasta ahora, proceden de regiones que
se sabe están también relacionadas con otras áreas corticales,
sensitivas o motoras. Los hallazgos de proyecciones cortico-
corticales que describiremos más adelante también indican que el
área 5 esta muy relacionada con esas áreas. Por ello es
importante conocer si las proyecciones talámicas aferentes al
área 5 proceden de poblaciones neuronales independientes de las
que envían conexiones a las cortezas motora y somestésica o, por
el contrarioi proceden de la misma población de neuronas cuyo
axon se bifurca hacia el área 5 y hacia otra de estas áreas.
En las fig. 28 y 29 se observan los resultados de doble
marcado neuronal tras inyectar FB en el ¿rea. 5 y DY en el Área 4
gamma de la corteza motora y los de las inyecciones de FB en el
área 5a y de DY en el área 2 de la corteza sensorial primaria- La
población de neuronas que proyecta al área 4 tiene una
distribución característica, ocupando la parte rostral de VA, la
zana central de VL y VLsp en la parte más medial, y la parte
posterior de CL. La población de neuronas que proyecta a 5a en
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Fifl- 27.- Distribución cortical de la termnac i6n de las proyecciones que
nacen desde el lugar del tálamo afectado por el «arcador «nterógrado (ih aa).
La inyección afecta a Pe. UL pBralaainart y DH. La contaminación de OH en el
lugar de la inyección da lugar a) «arcado terminal en las capas JIJ-IU en la
cara tedia! del hewisferio. La proyección de Pe y VL paralaninar me distribuye
en la capa I.
GA 138
Fig. 28.- Esquemas en los que se muestran los resultados <fe dos casos en los
que se inyectaron trazadores flurescentes en la corteza en puntos del área 5>
de la corteza motorai y de SI que contienen representación de la pata
delantera del animal. En GA 138 se inyectó FB en el área 5a y DY en el área
4gamma de la corteza motora. Obsérvese que existe un gran número de neuronas
que han captado los dos marcadores (puntos negros) en UL> por lo que emiten
colaterales de su axón hacia las dos áreas. En GA 152 se inyectó FB en el área
5a y DY en el área 2 de la corteza de SI. Se observa que las poblaciones de
neuronas que proyectan a ambas áreas ocupan territorios contiguos» pero no
existen neuronas que emitan colaterales hacia las dos áreas corticales.
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Fig. 29,- Fotomicrografías tomadas bajo iluminación con luz ultravioleta de
36Gnm. En la imagen superior se muestra una panorámica del tálamo a nivel de
PoMi en el que se observan neuronas marcadas con FB que proyectan al área 5a
£GA 152). En la imagen inferior se muestran una neurona con el Citoplasma
relleno de FBi que proyecta al área 5ai y una neurona con el núcleo relleno de
DYi que proyecta al área 2. Ambas están localizadas en PoM.
71
este caso se distribuye siguiendo un patrón bastante
característico de localización, ya descrito para las que
proyectan al GSs. Ambas poblaciones muestran un grado bastante
grande de solapamiento en la región central de v"L, en VLsp y en
PoH, y una cantidad bastante grande de neuronas envían conexiones
colaterales al área 5 y al área 4. Por el contrario, la población
de neuronas que proyecta al área 5a no se solapa en absoluto con
la que proyecta al área 2 aunque ambas se encuentran contiguas,
entremezclándose sólo en el borde de contacto, pero no existen
neuronas que mantengan una doble proyección (fig. 2 9 ) .
3.1,4-- Organización radial o vertical (laminar) de las
proyecciones tal árnicas al área 5
Este tipo de organización hace referencia a la situación que
las fibras talámicas alcanzan en las diferentes capas corticales.
Para ponerla de manifiesto hemos usado técnicas de marcado
retrógrado y técnicas de marcado anterógrado.
Las técnicas de marcado anterógrado nos aportan datos sobre
la situación de la terminación talámica en las capas corticales
de un conjunto de neuronas que son afectadas por el trazador.
Hemos explorado de este modo la terminación de las proyecciones
desde pequeñas "regiones" del tálamo al érea 5. En la fig.30
observamos los resultados de marcado cortical tras una inyección
de HRP-UGA que afecta la parte dorsal de V L S P y VL, Pon, y la
parte rostral y ventral de LIC, zonas cuya conexión con el área 5
ya hemos descrito. En la corteza observamos una densa terminación
en las capas III profunda y Iv1 de las áreas 5a y 5b, y tenue en
la capa I, que aparece principalmente en el área 5b. Además,
observamos proyección en las capas III y IV de las áreas 2, Sil,
7, y 19. El caso mostrado en la fig.24 nos indica que la parte
posterior de Pon, otra región talámica que proyecta en gran
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cantidad al área 5, también envía sus proyecciones a las capas
III y IV del área 5, pero no llegan a la capa I. Contrastan estos
r e s u l t a d o s con los o b s e r v a d o s en los casos de las figs.26 y 2 7 .
En el primer caso, en que la inyección a f e c t a al núcleo CL y a
la región paralaminar inmediatamente adyacente de VL, el marcado
terminal se concentra en la capa V I , y de forma mucho más difusa
en todas las capas de la corteza, sobre todo en el GSs <fig• 3 1 ) .
Por otro lado, en el caso con inyección en Pe y región
p a r a l a m i n a r adyacente < f i 9 « 2 7 ) , el depósito terminal del marcador
se sitúa p r á c t i c a m e n t e selo en la capa I del área 5,
p r i n c i p a l m e n t e en el G S s .
En resumen, existen diferentes patrones de terminación
laminar de las p r o y e c c i o n e s talámicas al área 5 en la corteza que
dependen de la región talámica de donde p r o c e d a n . Como hemos
observadot una inyección de un trazador a n t e r ó g r a d o (HRP-UGA) que
afecta a VL, Pofi y LlC produce un transporte terminal en las
capas superficial y medias de la corteza. Sin embargo, una
inyección más r e s t r i n g i d a del trazador ( P H A - L . ) que a f e c t a S D I O a
PoM no produce transporte a la capa s u p e r f i c i a l . Esto puede
indicar que esa proyección superficial deriva de LIC o VL. pero
no de PoM. La comprobación de este hecho r e q u e r i r l a un número muy
elevado de inyecciones r e s t r i n g i d a s a I D S d i v e r s o s n ú c l e o s , del
que no disponemos en nuestro m a t e r i a l . Aún m á s , cabe la
p o s i b i l i d a d de que en un mismo núcleo existan dos poblaciones
m e z c l a d a s de neuronas t á l a m o - c o r t i c a l e s con d i f e r e n t e patrón de
t e r m i n a c i ó n c o r t i c a l . Para explorar esta p o s i b i l i d a d hemos
r e a l i z a d o depósitos de HRP superficiales que sólo afectan a la
capa I de la c o r t e z a , y hemos comparado la p o b l a c i ó n neuronal
m a r c a d a resultante con la población neuronal que aparece marcada
después de inyecciones de HRP que a f e c t a n a las capas profundas.
Para esta comparación nos hemos basado en una característica
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30.- Diatribución cortical de la terminación de la* proyecciones que
nacen desde la zona del tála*o afectada por el «arcador anteróaredo (HRP-UGA).
Este afecta a PoH, VL ventral• 1-10 ventral y L i d zonas taltal cae de
proyección a laa áreas 5a y 5b. El Marcado terminal se distribuye en las capas
I. III-IV y VI. En la t¿g. 24 observábalos que las proyecciones de P0M no al-
canzan la capa I> por lo que la ter*inación en esta capa es atribuible a las
proyeciones que nacen d«*de VLt LIO. y LIC.
$*
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Fig. 31.- La imagen superior muestra una fotomicrografía a pequeño aumento en
la que se observa una inyección de 3H aa en CL (G 120). Las imágenes
inferiores muestran dos ejemplos de patrones de terminación de las
proyecciones tálamo-corticales al área 5. A la izquierda se muestra el patrón
"inespecifico" de marcado terminal observado en el caso G 120. Este se
distribuye en todas las capas» pero principalmente en la capa VI. A la derecha
se observa el patrón "especifico" de terminación de las fibras de PoM. El
narcado terminal en este caso se distribuye en las capas III-Iv y VI. Ambas
imágenes están tomadas en campo oscuro.
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G 535
G 565
Fig. 32.- Localización de las neuronas taláaicaa que proyectan a la capa I del
•rea 5b en el SL (G 535). y en el GL <G 565). En el primer caso *e inyectó una
cantidad >uy pequeña de HRP en la capa I de la corteza. En el segundo caso se
depositó HRP en una superficie má* asplia.
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Fig. 33.- Fotomicrografías tomadas en campo claro. Arriba y a la izquierda se
muestra una inyección muy pequeña de HRP en la capa I del SL> en el área 5a (G
535). Las dos imágenes superiores de la derecha muestran neuronas marcadas con
HRP en lugares similares de VL> en G 535. y en un caso en el que se inyectaron
las capas profundas de la misma corteza . Compárese el tamaño de las neuronas
en cada caso. Abajo y a la izquierda se muestra un depósito de HRP en el GLi
que afecta las capa I CG 565). Las bandas oscuras de las capas II-III y V
Corresponden a Cuerpos celulares marcados probablemente por transporte
dendro50mático de la HRP. Abajo y a la derecha se muestran neuronas marcadas
pequeñas en UL en este mismo caso.
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F13. 34.- En la parte superior se representa un nivel taláiuco representativo
que auestra la localización de las neuronas «arcadas tras las depósitos de HRP
realizados en el aisao anual cono «uestra el esque»a de la derecha. • =
depósito superficial! = inyección profunda. En la parte inferior de la figura
•e auestra la distribución de las área* de los sosas neuronales que proyectan
a las capas superficiales en los dos casos representados en la fig. 30
(sombreado)) y la de las que proyectan a las capas profundas en dos casos en
los que la inyección profunda se localizó en regiones corticales sigilares. La
•edia en ceda caso se «arca con flechas. La diferencia entre las medias de Bu-
bas poblaciones es estadlsticaaente significativa.
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m o r f o l ó g i c a c u a n t i f i c a b l e , el á r e a d e ) s o m a n e u r o n a l . E n las
f i g s . 3 2 v 3 3 o b s e r v a m o s q u e l a s n e u r o n a s q u e p r o y e c t a n a la c a p a
I del á r e a 5 a en el G L ( G - 5 6 5 ) y en el S L < G - 5 3 5 > se l o c a l i z a n en
la p a r t e r o s t r a l de VL y e n la p a r t e v e n t r o l a t e r a l d e VM c e r c a de
V L , « s i c o m o e n L I O y en la r e g i ó n p a r a l a n u n a r de V L . E n la
f i g * 3 4 se p r e s e n t a u n c a s o e n el q u e el d e p o s i t o s u p e r f i c i a l y la
i n y e c c i ó n p r o f u n d a se r e a l i z a r o n , en el m i s m o a n i m a l ( G - 5 9 7 ) , e n
d i s t i n t o l a d o c a d a u n o . S e o b s e r v a q u e la l o c a l i z a c i o n de las
n e u r o n a s q u e p r o y e c t a n a c a p a 1 e s s i m i l a r a la de las q u e
p r o y e c t a n a las c a p a s p r o f u n d a s y, a d e m a s , q u e e s t a s n e u r o n a s s o n
d e p e q u e ñ o t a m a ñ o y se r e l l e n a n m u y p o c o c o n el m a r c a d o r . L a
m e d i a de l a s á r e a s d e l o s s o m a s de e s t a s n e u r o n a s se K a c o m p a r a d o
c o n la de la s n e u r o n a s q u e r e s u l t a r o n m a r c a d a s e n o t r o s d o s c a s o s
en l o s q u e la i n y e c c i ó n p r o f u n d a de H R P s e r e a l i z o en l u g a r e s
t o p o g r á f i c o s i d é n t i c o s - L o s h i s t o g r a m a s de d i s t r i b u c i ó n de las
á r e a s se m u e s t r a n t a m b i é n en la f i g . 3 4 . L a c o m p a r a c i ó n
e s t a d í s t i c a de l a s m e d i a s da c o m o r e s u l t a d o u n a d i f e r e n c i a
e s t a d í s t i c a m e n t e s i g n i f i c a t i v a e n t r e el t amafio de las n e u r o n a s de
V L q u e p r o y e c t a n a la c a p a 1 y el de la s q u e p r o y e c t a n a las
c a p a s p r o f u n d a s ( 1 9 8 um* e n G - 5 3 5 v s . 2 5 7 ym' en G - 5 4 1 , y 2 1 6 pm*
en G - 5 6 5 v s . 29fi y m 1 en G - 4 5 6 ) . E s t o s d a t o s i n d i c a n q u e d e n t r o d e
V L e x i s t e n d o s p o b l a c i o n e s n e u r o n a l e s e n t r e m e z c l a d a s . c o n
p a t r o n e s d e t e r m i n a c i ó n l a m i n a r d i s t i n t o , e n v i a n d o u n a de e l l a s
s u s p r o y e c c i o n e s a l a s c a p a s s u p e r f i c i a l e s < I - 1 1 > y la o t r a a las
c a p a s p r o f u n d a s Í I I I - I V ) . A d e m á s , c o m o r e s u l t a d o a d i c i o n a l ,
n e u r o n a s L I t a m b i é n p r o y e c t a n a l a s c a p a s s u p e r f i c i a l e s .
3.2-- CONEXIONES SUBCORTICALES NO TALAMKAS AL ÁREA 5
He m o s o b s e r v a d o c o n e x i o n e s a f e r e n t e s al área 5 Que parten
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del núcleo p a r a b r a q u i a l , del locus c o e r u i e u s y de los núcleos
d o r s a l e s del rafe en el tronco del encéfalo- Muy pocas proceden
de las áreas hipotalárnicas laterales y del núcleo t u b e r o m a m i 1 a r ,
así como de la a m í g d a l a . El c l a u s t r o , sin embargo, envía desde su
parte intermedia un gran número de p r o y e c c i o n e s al área 5, y el
t e l e n c é f a l o basal a p o r t a muy pocas c o n e x i o n e s . Todos estos datos
han sido ya r e v i s a d o s con detalle en una reciente publicación de
A v e n d a ñ o y L l a m a s 2 .
3 . 3 . - C O N E X I O N E S A F E R E N T E S C O R T I C A L E S
3 . 3 . 1 . - O r g a n i z a c i ó n global
Igual que para las p r o y e c c i o n e s t á l a m o - c o r t i c a l e s hemos
e s t u d i a d o , en primer lugar, la organ i z a c i ó n global de las
c o n e x i o n e s c o r t i c o - c o r t i c a l e s a las áreas 5a y 5b mediante
i n y e c c i o n e s m a s i v a s de HRP que afectan a toda la extensión m e d i o -
lateral de las áreas 5a (G-288, f i g . 3 5 ) y 5b (G-450, f i g . 3 6 ) * .
La fig.35 m u e s t r a los r e s u l t a d o s o b t e n i d o s en el caso G - 2 8 8 ,
r e p r e s e n t a d o s sobre una visión medial y sobre otra lateral del
h e m i s f e r i o . Las c o r r e s p o n d e n c i a s c i t o a r q u i t e c t ó n i c a s de las zonas
t o p o g r á f i c a s en las que aparecen neuronas m a r c a d a s indican que la
mayor parte de las p r o y e c c i o n e s c o r t i c o - c o r t i c a l e s al área 5a
pr o c e d e n de la c o r t e z a m o t o r a p r i m a r i a (área 4),de la corteza
s o m e s t é s i c a p r i m a r i a (SI) en todas sus s u b d i v i s i o n e s (áreas 1, 2,
3a y 3 b ) , del área s o m e s t é s i c a s e c u n d a r i a S i l , (o 2 p r . i . ) , del
área 5b, de las partes más a n t e r i o r e s de las áreas 7 y de las
áreas A M L S y S S a , y 2 1 . Las p r o y e c c i o n e s c i n g u l a r e s , más escasas,
p r o c e d e n de la zona de unión de las cortezas cingular y llmbica
anterior .
En la fig.36 se observa que las p r o y e c c i o n e s corticales
a f e r e n t e s del área 5b p r o c e d e n de la corteza premotora (área
6 ) , d e S I I . d e las áreas 5a y 7 y del área 2 1 . También p r o c e d e n ,
•Este material fu* aprovechado previamente para su inclusión en uno Tesina de
LiCínciBtura* 2.
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Fig. 35,- Localización de la* neurona* (puntos nebros) que envían proyecciones
cortic»~corticale« al área 5»> representada en una reconstrucción de las
visión** nedial y latera del he»>*ferio. La zona afectada por et trazador
CHRP) ft» toda la extensión
 meé io-l at«i-a 1 ^«1 área 5a (en negro).
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Fif. 36.- Localización de las neuronas que envían proyecciones cortico-
corticales al Área 5b. representadas sobre una reconstrucción de las super-
ficies Medial y lateral de 1 hemisferio. El trazador (HRP) afecta toda la
extensión aediolateral del Área Sb.
a u n q u e en m e n o r c a n t i d a d , de las á r e a s 2 y de la p a r t e a n t e r i o r
de 19, del área s o m e s t é s i c a S I V , d e A M L S y del área 36 de la
c o r t e z a p e r i r r i n i c a p o s t e r i o r , asi como de las áreas 18 y 2 0 .
En c o n j u n t o , o b s e r v a m o s que e x i s t e una e v i d e n t e o r g a n i z a c i ó n
t o p o g r á f i c a en las p r o y e c c i o n e s c o r t i c a l e s a f e r e n t e s del área 5.
D e n t r o de e s t a o r g a n i z a c i ó n , como e s q u e m a general con r e s p e c t o a
las c o r t e z a s m o t o r a y p r e m o t o r a , 5a r e c i b e p r o y e c c i o n e s del área
4 m i e n t r a s que 5b las r e c i b e del área 6. Con r e s p e c t o a la
c o r t e z a s e n s o r i a l p r i m a r i a , 5 a r e c i b e p r o y e c c i o n e s de las áreas
3a y 3b p r e d o m i n a n t e m e n t e , m i e n t r a s que 5b las recibe del á r e a 2 .
Por o t r o lado, 5a r e c i b e c o n e x i o n e s del área 5b y de Ssa m i e n t r a s
que 5b las r e c i b e del á r e a 7 y del área s u p r a s i 1 v i a n a lateral
a n t e r o m e d i a l ( A M L S ) . Por ú l t i m o , 5a r e c i b e una p r o y e c c i ó n
i n d i s c u t i b l e del á r e a 2 1 .
3 . 3 . 2 . - O r g a n i z a c i ó n s o m a t o t ó p i c a
El e s t u d i o de la o r g a n i z a c i ó n s o m a t o t ó p i c a del área 5 se ha
r e a l i z a d o m e d i a n t e t r a z a d o r e s r e t r ó g r a d o s i n y e c t a d o s en z o n a s de
área 5a y 5b c a r a c t e r i z a d a s e l e c t r o f i s i o l ó g i c a m e n t e , como se ha
d e s c r i t o p r e v i a m e n t e . Los r e s u l t a d o s de los t r e s c a s o s m á s
c a r a c t e r í s t i c o s se m u e s t r a n en las f i g s . 3 7 , 3 8 y 3 9 , en las que
se r e p r e s e n t a n las n e u r o n a s m a r c a d a s l o c a l i z a d a s en su
c o r r e s p o n d i e n t e área c i t o a r q u i t e c t ó n i c a en m a p a s b i d i m e n s i o n a l es
( " e s t i r a n d o " la c o r t e z a ) .
En el caso G A 152 (fig. 3 7 ) la i n y e c c i ó n de FB se l o c a l i z a
en el á r e a 5a s i t u a d a en el G S s . Las p r o y e c c i o n e s a esa zona
p r o c e d e n t e s de la c o r t e z a m o t o r a se o r i g i n a n en la p a r t e más
a n t e r i o r del área 4 y . L a s que p r o c e d e n de la c o r t e z a s e n s o r i a l
p r i m a r i a n a c e n de la p a r t e a n t e r i o r y lateral del área 3a y en la
p a r t e lateral del área 3b que o c u p a el labio medial del S C o , la
c o n v e x i d a d del g y r u s c o r o n a l i s ( G C o ) , y el labio medial del s u r c o
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Fi a. 37.- Situación de las neuronas (puntos negros) que envían conexiones
cortico-corticales al área 5a en el GSs> representadas sobre una
reconstrucción "estirada" de la superficie cortical> en la que taabién se rep-
resentan delimitadas las Áreas citoarquitectónicas. Trazador: FB.
I II I 1 I I I I I I I I I I
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fi9, 38.- Esqueja sigilar al anterior, en el que «e representan las neuronas
que envían conexione» cortico-corticale» a la región 1l*ít« entre el Área 5a y
el «rea 5b en el GSs. Trazador •' FB.
" ' ' ] " "1''' ñ 111 ñ i
M i l ]
. 39.- E.«ue« .i.ü.r .1 a^er^,- en el « e .e representan ) a s neurona,
que envfan conexione» Cortico-cort¿cale, al irea 5b en et GS.. Trazador: HRP-
WA.
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Fig. 40.- La imagen superior muestra una fotomicrografía realizada bajo
iluminación Con luz ultravioleta de 360nm. en la que se observan dos neuronas
marcadas con FB en el área 6a«i que proyectan al área 5b (GA 146). La imagen
inferior muestra una fotomicrografía realizada en campo oscuro en la que se
observan grupos de neuronas marcadas con HRP-UGA en el área 6a«. que proyectan
al ¿rea 5b (C 686).
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crbitalis Í S O r ) . Las proyecciones del área 2 proceden de la parte
lateral del área que ocupa el labio medial del SSs anterior y el
GSs a n t e r i o r . La zona inyectada de 5a recibe también proyecciones
en gran cantidad de SSa, y en menor cantidad de la parte anterior
y lateral de 5b. Por último se originan proyecciones también en
una zona de la cara medial del hemisferio, de difícil
caracterización citaarquitectónica, situada dorsaimente al SSpl,
posterior al área 5b y anterior al área 19, que aparece como
prolongación del área 7-
Al comparar estos resultados con los del caso GA-146 (fig.38)
en el que la inyección de FB afecta a la parte más anterior del
área 5b en el GSs y penetra en la parte más posterior del área
5a, observamos que las proyecciones que llegan a esa zona desde
la corteza motora se originan en la misma zona de! área 4j/ que en
el caso anterior pero, a d e m á s , también proceden del área 6 (6a«,
6afl, 6if.f; fig. 4 0 ) ) . El número de proyecciones desde las áreas
3a, 3b y 2 disminuye mucho con respecto al caso anterior, asi
como desde SSa, y, sin embargo, han aumentado las procedentes del
área 7 y de A M L S . Esta zona del área 5b también recibe conexiones
de esa parte cortical de la cara medial del hemisferio que
mencionábamos en el caso anterior.
En el último de los casos, G-686 ( f i g . 3 9 ) , la inyección de
HRP-UGA afecta al área 5b en el G S s . Las proyecciones a esta zona
proceden del área 6 (6a<x y 6 i f . f ) de la corteza premotora (fig.
4 0 ) . Las pocas proyecciones desde el área 4 y que se han
observado se dirigen probablemente a la parte más anterior de la
zona afectada por ]a inyección, que corresponde al margen
posterior de 5a. A d e m á s , a esta zona del área 5b llegan
proyecciones desde la parte lateral del área 7 en el GSs, de
A M L S , del área esplenial visual (Sv1) y de la corteza cingular.
Con estos datos se confirma, por un lado, la organización
g l o b a l d e l a s c o n e x i o n e s c o r t i c o - c o r t i c a l e s d e s c r i t a
a n t e r i o r m e n t e . P o r o t r o l a d o , s e c o n f i r m a q u e l a o r g a n i z a c i ó n
t o p o g r á f i c a d e e s t a s c o n e x i o n e s s e a j u s t a a u n m a p a s o m a t o t ó p i c o ,
l o q u e s e r á o b j e t o d e d i s c u s i ó n e n l a s e c c i ó n c o r r e s p o n d i e n t e .
DISCUSIÓN
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1.- CITOARGUITECTURA Y ACTIVIDAD ENZ1MATICA DEL ÁREA 5
L a s c a r a c t e r í s t i c a s c i t o a r q u i t e c t ú n i c a s q u e h e m o s d e s c r i t o en
el á r e a 5 y s u s s u b d i v i s i o n e s se a j u s t a n b a s t a n t e a las q u e
d e s c r i b i e r o n H a s s l e r y fluhs-Cl e m e n t 5 J . S i n e m b a r g o , h e m o s
o b s e r v a d o q u e la e s t r u c t u r a d e las á r e a s 5 a y 5 b e s a l g o
d i f e r e n t e en el G L y e n el G S s . S a n i d e s y H o f f m a n n 151 t a m b i é n
h i c i e r o n n o t a r e s t a s d i f e r e n c i a s m e d i o - l a t e r a l e s lo q u e l e s l e v ó
a p r o p o n e r la n e c e s i d a d d e s e p a r a r a e f e c t o s d e n o m e n c l a t u r a , la
p a r t e d e l a s á r e a s 5 a y 5 b q u e o c u p a el G L de la q u e o c u p a el
G S s , i n t e r p o n i e n d o a d e m á s e n t r e e l l a s u n a b a n d a d e c o r t e z a
" p e r i e s t r i a d a " . P o s t e r i o r m e n t e , N i i m i y c o i s 1 1 1 q u i s i e r o n
c o r r o b o r a r e s t a s e p a r a c i ó n m e d i o - l a t e r a l en b a s e a lo q u e e l l o s
d e s c r i b í a n c o m o p a t r o n e s d i f e r e n t e s d e c o n e c t i v i d a d . E n n u e s t r a
o p i n i ó n , y c o m o v e r e m o s m á s a d e l a n t e , e s t a v a r i a c i ó n e s t r u c t u r a l
c o r r e s p o n d e m á s b i e n a la e x i s t e n c i a d e u n e s q u e m a s o m a t o t o p i c o .
N u e s t r o s r e s u l t a d o s m u e s t r a n q u e , a ú n c o n l a s d i f e r e n c i a s
m e d i o ! a t e r a l e s m e n c i o n a d a s , el c a m b i o c i t o a r q u i t e c t ó n i c o m á s
s i g n i f i c a t i v o t i e n e l u g a r en p r o g r e s i ó n r o s t r o - c a u d a l , ( 5 a - - > 5 b ) ,
tal c o m o H a s s l e r y d u h s - C l e m e n t * * d i s t i n g u i e r o n en el g a t o . E s t a
o r g a n i z a c i ó n a n t e r o - p o s t e r i o r p e r m i t e , a d e m á s , p l a n t e a r la
e q u i v a l e n c i a e n t r e el á r e a 5 del g a t o y la de l o s p r i m a t e s 1 0 .
H a s t a a h o r a n o se h a b l a r e a l i z a d o n i n g ú n e s t u d i o s o b r e l a s
c a r a c t e r í s t i c a s d e la a c t i v i d a d d e la A C h E ni de la de C y O en el
á r e a 5 en el g a t o . E n el m o n o , h e s u l a m y c o l s l o s h a b l a n
m e n c i o n a d o q u e )a a c t i v i d a d d e la A C h E e n el á r e a 5 e r a b a s t a n t e
p o b r e y h o m o g é n e a , y q u e s ó l o s e m a n i f e s t a b a un l i g e r o a u m e n t o d e
a c t i v i d a d en l a s c a p a s I y V . C o m o en el m o n o , n u e s t r o s
r e s u l t a d o s m u e s t r a n q u e en el g a t o , la a c t i v i d a d del e n 2 i m a e s
p r e d o m i n a n t e e n l a s c a p a s I — I I y V y q u e é s t a e s b a s t a n t e
- 9 0
h o m o g é n e a en el r e s t o de las c a p a s . L a a c t i v i d a d A c h e en una
r e g i ó n del s i s t e m a n e r v i o s o p u e d e i n d i c a r que e s a r e g i ó n r e c i b e
i n e r v a c i ó n c o l i n é r g i c a . E n g e n e r a l la p r o y e c c i ó n c o l i n é r g i c a del
n e o c ó r t e x p r o c e d e de d e t e r m i n a d o s n ú c l e o s c o m o la b a n d a d i a g o n a l
de B r o c a C B D B ) , la s u s t a n c i a i n n o m i n a d a (SI) y el n ú c l e o
p r o s e n c e f á l i c o basal ( N P B ) 3 9 . El á r e a 5 t a m b i é n r e c i b e
p r o y e c c i o n e s de e s t o s n ú c l e o s 2 . En é s t a las t e r m i n a c i o n e s de las
f i b r a s p r o c e d e n t e s de B D B y de SI se d i s t r i b u y e n en las c a p a s
i n f r a g r a n u l a r e s " , y las p r o c e d e n t e s del N P B en las c a p a s V y
I 1 0 2 . L a s i m p l i c a c i o n e s f u n c i o n a l e s de e s t a a m p l i a p r o y e c c i ó n
c o l i n é r g i c a en la c o r t e z a no e s t á n t o d a v í a e s c l a r e c i d a s , a u n q u e
se s a b e que p a r t i c i p a en f u n c i o n e s c o m p l e j a s c o m o la m e m o r i a 3 4 y
q u e su d e s a p a r i c i ó n g u a r d a r e l a c i ó n con los s í n t o m a s que se
p r e s e n t a n en las d e m e n c i a s t i p o A l z h e i m e r 1 * * . E s p r e c i s o t e n e r en
c u e n t a , no o b s t a n t e , que e x i s t e A C h E en el c e r e b r o c u y a p r e s e n c i a
no g u a r d a r e l a c i ó n con las n e u r o n a s c o l i n é r g i c a s o
col i n o c e p t i v a s , a u n q u e s u s p o s i b l e s f u n c i o n e s a l t e r n a t i v a s son
a ú n P O C D c o n o c i d a s * 0 * * * •
Asi c o m o la a c t i v i d a d de C y O en S I p r e s e n t a una s e g r e g a c i ó n
l a m i n a r b a s t a n t e c l a r a , el p a t r ó n de a c t i v i d a d e n z i m á t i c a de CyO
que h e m o s o b s e r v a d o el á r e a 5 no a p o r t a m u c h o s d a t o s s o b r e las
p r o p i e d a d e s f u n c i o n a l e s de e s t e ¿ r e a . E s t e e n z i m a e s t é i m p l i c a d o
en la c a d e n a e n e r g é t i c a r e s p i r a t o r i a n e u r o n a l y su a c t i v i d a d
a u m e n t a o d i s m i n u y e c u a n d o a u m e n t a o d i s m i n u y e la a c t i v i d a d
n e u r o n a l de una c a p a c o r t i c a l o de un á r e a d e t e r m i n a d a 1 7 * . Q u i z á
h a g a n f a l t a n u e v o s e x p e r i m e n t o s en las que se a l t e r e el
m e t a b o l i s m o del á r e a 5, p a r a q u e los p a t r o n e s de a c t i v i d a d del
e n z i m a s e a n m á s i n d i c a t i v o s .
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2.- CONEXIONES AFERENTES TALAMICAS AL ÁREA 5
2.1.- ORGANIZACIÓN GLOBAL
Como d e s c r i b i m o s a c o n t i n u a c i ó n , la d i s t r i b u c i ó n de las
n e u r o n a s m a r c a d a s en Po, V I , y LI d e s p u é s de d i f e r e n t e s
i n y e c c i o n e s en el área 5 m u e s t r a p r e f e r e n c i a s r e g i o n a l e s que
d e p e n d e n de la T o t a l i z a c i ó n de la i n y e c c i ó n . E s t a s d i f e r e n c i a s no
a l c a n z a n la p r e c i s i ó n de la c o r r e s p o n d e n c i a t o p o g r á f i c a que se
ob s e r v a en las p r o y e c c i o n e s t a l á m i c a s a las áreas s e n s o r i a l e s
p r i m a r i a s pero» aún a s i , se i d e n t i f i c a n dos g r a d i e n t e s b á s i c o s en
la o r g a n i z a c i ó n espacial de esta s p r o y e c c i o n e s , que son
p a r t i c u l a r m e n t e e v i d e n t e s en VL y en L I . El primero es un
gr a d i e n t e ventral a dorsal que se c o r r e s p o n d e con la lo c a l i z a c i ó n
r o s t r o - c a u d a l de la i n y e c c i ó n , y el s e g u n d o , m e n o s a p a r e n t e , es
un g r a d i e n t e m e d i o - 1 a t e r a l que se c o r r e s p o n d e con la lo c a l i z a c i ó n
de lateral a medial de la i n y e c c i ó n , tanto en las áreas 5a como
5 b . E s t o s g r a d i e n t e s también se ob s e r v a n en Po. En ellos se
ap r e c i a n s o l a p a m i e n t o s en la d i m e n s i ó n r o s t r o c a u d a l ,
e s p e c i a l m e n t e en L I . La e x i s t e n c i a de una c o r r e s p o n d e n c i a
t o p o g r á f i c a entre el tál a m o y el área 5, que r e f l e j a una
5 o m a t o t o p i a , e s t a en c o n c o r d a n c i a con los r e s u l t a d o s de otros
a u t o r e s 5 1 • « » • • « » « .
A d e m á s , al c o n s i d e r a r e s t a o r g a n i z a c i ó n t o p o g r á f i c a hay que
tener en c u e n t a dos a s p e c t o s a d i c i o n a l e s . P r i m e r o , las n e u r o n a s
que m a r c a d a s forman a m e n u d o p o b l a c i o n e s e s p a c i a l m e n t e c o n t i n u a s
que se e x t i e n d e n f u e r a de los limites de un núc l e o ,
i n d e p e n d i e n t e m e n t e del n ú m e r o de i n y e c c i o n e s de trazador
r e a l i z a d a s . S e g u n d o , c u a n d o se inyectan p o r c i o n e s a d y a c e n t e s de
c o r t e z a , i n c l u s o a f e c t a n d o áreas c i t o a r q u i t e c t ó n i c a m e n t e
d i s t i n t a s , e x i s t e una t r a n s i c i ó n gradual en la lo c a l i z a c i ó n de la
p o b l a c i ó n de n e u r o n a s m a r c a d a s en el t á l a m o , que no es
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a c c i d e n t a l , sino que se c o r r e s p o n d e con los g r a d i e n t e s a n t e s
m e n c i o n a d o s . E s t a o r g a n i z a c i ó n global c o n c u e r d a con la
o r g a n i z a c i ó n en b a n d a s de n e u r o n a s t a l á m o - c o r t i c a l e s d e s c r i t a en
el m o n o por Kievit y K u y p e r s " 0 .
2-2.- CONEXIONES DESDE EL COMPLEJO VENTRAL ANTERIOR-VENTRAL
LATERAL (VA-VL)
El c o m p l e j o V A - V L f o r m a p a r t e del g r u p o de n ú c l e o s
v e n t r a l e s del t á l a m o , q u e R o s e y U o o l s e y 1 4 7 d i v i d i e r o n en t r e s
c o m p o n e n t e s : el n ú c l e o v e n t r a l l a t e r a l ( V L ) , el n ú c l e o v e n t r a l
m e d i a l ( V M ) y el n ú c l e o v e n t r a l p o s t e r i o r ( V P ) . E n el m o n o ,
a d e m á s , se p u e d e d i s t i n g u i r c o n c l a r i d a d un n ú c l e o c o n
c a r a c t e r í s t i c a s c e l u l a r e s d i f e r e n t e s a V L , r o s t r a l a é l ,
d e n o m i n a d o n ú c l e o v e n t r a l a n t e r i o r ( V A ) . E s t e n ú c l e o es d i f í c i l
de d i s t i n g u i r de la p a r t e r o s t r a l de VL en el g a t o 1 * , a u n q u e
a l g u n o s a u t o r e s s u e l e n r e f e r i r s e a él c o m o la r e g i ó n de c é l u l a s
r e l a t i v a m e n t e g r a n d e s y p o c o a g r u p a d a s q u e se e n c u e n t r a en el
e x t r e m o a n t e r i o r del c o m p l e j o n u c l e a r v e n t r a l * • ' 3 * . L a e x t e n s i ó n
c a u d a l de VA q u e c u b r e el p o l o r o s t r a l de Ll p r e s e n t a
c a r a c t e r í s t i c a s d i f e r e n t e s al r e s t o del n ú c l e o en c u a n t o a
d e n s i d a d c e l u l a r y en c u a n t o a a c t i v i d a d en A C h E , s e g ú n
r e s u l t a d o s p r o p i o s y d e o t r o s a u t o r e s 1 0 . P o r e l l o , en a l g u n a s
d e s c r i p c i o n e s 1 1 0 lo r e f i e r e n c o m o la " d i v i s i ó n d o r s a l de V L " .
S e g ú n n u e s t r o s r e s u l t a d o s , la r e g i ó n r o s t r o -
P M r « « « t « n d o r s a l d e V A e n v i a c o n e x i o n e s a las á r e a s 5 a y 5 b
c o r t i c a l
 & i n u n a c l a r a o r g a n i z a c i ó n t o p o g r á f i c a » c o m o ya
se h a b i a d e s c r i t o a n t e r i o r m e n t e 5 1 ' 1 0 ' ' 1 " • " l l
tm ^m i i i . u i . ^ M i J . u ! , Esta región es receptora de
Wl
-- proyecciones del núcleo dentado del cerebelo'*4.
Contrariamente, otras regiones más ventrales y mediales de VA en
las que hemos observado menos neuronas que proyectan al área 5,
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son receptoras de proyecciones de la sustancia negra, de los
núcleos entopedunculares y de los núcleos fastigio e interpósito
del cerebelo s* ' * * * y, a su vez, envían conexiones a la corteza
m o t o r a * ' 3 * y a la corteza sensorial primaria'.
Por otro lado, se sabe que, en el gato, la
f u n c i o n a l e s t i mu 1 ac i ú n de VA a baja frecuencia produce
-
"
 V A
* respuestas de reclutamiento en las capas
superficiales de la corteza del área 5, y lo
mismo ocurre tras la estimulación a baja frecuencia de los
núcleos profundos del c e r e b e l o 1 5 2 • l s 3 . R e i n o s o - S u á r e z 1 3 * • l 3 *
habla observado que la interrupción del tracto del braquium
conjunctivum, TBC, producía una activación general de la corteza,
en la que los potenciales de alta frecuencia aumentaban en una
gran proporción. Superpuestos a esta activación aparecían husos
de sueño localizados en una banda de corteza que topográficamente
corresponde a las áreas 5 y 7. En apoyo de estos datos, hemos
observado en nuestro material la presencia de neuronas que
proyectan a las capas superficiales del área 5 desde VA y las
regiones paralaminares.
Asi, la proyección de VA junto con la de otras regiones
paralaminares del tálamo modula en el área 5 mediante activación
o sincronización de la actividad eléctrica la integración de la
información que llega por otras vías; según esto, el estado de
vigilia o somnolencia podría influir en la actividad de este
área, como han sugerido Steriade y c o i s 1 * 1 .
El núcleo VL es un núcleo grande y heterogéneo
un n a c í » » q u e 5 e extiende sobre la superficie del complejo
e ••»•»« « j •. vp y rostralmente a él. En la zona de VL
adyacente a VP existe una región de transición
citoarquitectónica cuyas células muestran características
similares a las de las células de VL y a las de VP. Esta región
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Fig. 41.- Fotomicrografías tomadas en campo claro y con pequeño aumento en las
que se observa marcado terminal de HRP-UGA en la parte dorsal de Yl_ y en la
parte ventral del mismo núcieoí tras una inyección de este trazador en los
núcleos lateral e interpósitus del cerebelo. Obsérvese que la misma zona
dorsal de VL proyecta al área 5b.
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ha sido referida como la zona "espinal" de VL, VLsp**. El resto
del núcleo (parte " p r i n c i p a l " * 9 0 ) también es heterogéneo en
estructura y en él se han propuesto incluso dos subdivisiones:
una parte dorsal poco mielinizada, con células de mediano tamaño,
y otra parte v e n t r a l , densamente mielinizada, en la que aparecen
células grandes rodeadas por células p e q u e ñ a s 1 * 2 . Además, sus
limites con VLsp y LIO son de difícil definición, sobre todo en
la zona dorso-medial adelgazada del núcleo, en 1a que coinciden
los bordes de VL, CL y LIO (fig. 19b).La complejidad
citoarquitectónica de esta zona, así como ta de VLsp, han llevado
a Updyke 1** a definirlas como partes del grupo celular
heterogéneo que forma una "concha" irregular envolviendo al
núcleo LP <LPs-vim y LPs-v, r e s p e c t i v a m e n t e ) .
N é i t i r i « « En nuestros resultados, esta demarcación
c a n i K i o n i i citoarquitectonica de VL se correlaciona en
cierto modo con el patrón de conectividad hacia
el área 5. Según hemos descrito, la región más
dorsal de VLsp y la más ventral de la división "principal" de VL
envían proyecciones al área 5a, distribuyéndose en el GL las que
nacen de la parte lateral del núcleo, v en el GSs las que nacen
de la parte m e d i a l . Por el contrario, la región dorsal de VL,
incluyendo su prolongación dorso-medial, proyecta al área 5b.
Aparte de las diferencias citoarquitectónicas de estas regiones
de VL mencionadas P D T algunos autores tanto en carnívoros como en
p r i m a t e s * * ' l * * , se han establecido también diferencias
funcionales basadas en estudios anatómicos y electrofisiológicos-
A s í , se sabe que la región "espinal" de VL es receptora de fibras
espino-tal árnicas que terminan de forma somatotópicamente
o r g a n i z a d a 1 2 ' * 3 l I i l l i t 4 * . También recibe fibras, con
terminaciones asi mismo organizadas, procedentes de los núcleos
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de la c o l u m n a dorsal ( D C N ) 1 I i l 7 f del n ú c l e o lateral cervical
( L C N ) l í , y de los n ú c l e o s p r o f u n d o s del c e r e b e l o 1 3 ' 1 * * - E s t a s
f i b r a s se d i s t r i b u y e n en g r u p o s de n e u r o n a s d i s t i n t a s c u y o s
d o m i n i o s se s o l a p a n en c i e r t o g r a d o * 3 • Oe esta f o r m a en V L S P
c o n f l u y e i n f o r m a c i ó n de tipo s o m e s t é s í c a , p r o p i c e p t i v a y
n o c i c e p t i v a , v e s t i b u l a r y m o t o r a - E s t a c o n f l u e n c i a ha s i d o
c o n f i r m a d a con n u m e r o s o s e s t u d i o s e l e c t r o f i s i o l o g i c o s * * • ' * *'•i2•
1 2 9 . 1 4 5 , A s i , se s a b e que V L s p c o n t i e n e n e u r o n a s que r e s p o n d e n a
la a c t i v a c i ó n de f i b r a s p r o c e d e n t e s de r e c e p t o r e s m u s c u l a r e s
p r o f u n d o s de t i p o I y I I , y de r e c e p t o r e s v e s t i b u l a r e s , al igual
que el á r e a 3a de la c o r t e z a . T o d a s e s t a s p r o p i e d a d e s l l e v a r o n a
B e r k l e y 1 2 a i n c l u i r V L s p en una r e g i ó n a la que d e n o m i n ó " c o n c h a "
del n ú c l e o V P , con e s t r u c t u r a c i t o a r q u i t e c t ó n i c a t r a n s i c i o n a l
e n t r e los n ú c l e o s a d y a c e n t e s , con n e u r o n a s que p o s e e n un a m p l i o
r a n g o de r e s p u e s t a s f i s i o l ó g i c a s , s i m i l a r e s o d i f e r e n t e s a las de
las n e u r o n a s de los n ú c l e o s a d y a c e n t e s , r e c e p t o r a s de i m p u l s o s
a f e r e n t e s de m ú l t i p l e s v i a s que c o n v e r g e n s o b r e e l l a s , y f u e n t e
de p r o y e c c i o n e s e f e r e n t e s que d i v e r g e n y t e r m i n a n en á r e a s
c o r t i c a l e s que r o d e a n a las c o r t e z a s p r i m a r i a s . E s t a " c o n c h a "
c o m p r e n d e V L s p , P o , y u n a p a r t e del n ú c l e o g e n i c u l a d o m e d i a l
m a g n o c e l u l a r •
Asi p u e s , las n e u r o n a s de V L S P son a l c a n z a d a s por una
v a r i a d a i n f o r m a c i ó n p r o c e d e n t e de la p e r i f e r i a . Es difícil
e s t a b l e c e r q u e las n e u r o n a s de V L s p que p r o y e c t a n al á r e a 5a
t r a n s p o r t e n p u n t u a l m e n t e h a c i a e l l a t o d a la i n f o r m a c i ó n que
r e c i b e n , p e r o si se p u e d e p e n s a r que f o r m a n p a r t e del s i s t e m a
t a l a m i c o que m e d i a las r e s p u e s t a s s o m e s t e s i c a s que se p r o d u c e n en
e s t e á r e a .
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V 1
• La organización de 1as proyecciones
• i • * • •>«
e s p i n o t a l á r n i c a s en VLsp y YL v e n t r a l 2 * y l a de
K O * O f ,
y, tkfmm »- 1 a s proyecciones que parten de esta región a la
corteza m o t o r a 1 1 0 ' 1 3 4 ' " 2 han sida interpretadas
como evidencia de que en ella existe una representación
somatotópica en la que los niveles rostrales del cuerpo están
representados en la zona medial y los niveles caudales en la zona
lateral. Nuestros resultados muestran que la región de VL que
proyecta al área 5a se solapa bastante con la que proyecta a)
área 4 de la corteza m o t o r a : la zona medial de esa región de VL
envia conexiones a la parte lateral del área 5a, mientras la 2ona
lateral las envía a la parte medial. Por otra parte se sabe que,
en el mono» la proyección cortico-espinal del Área 5 se organiza
con un patrón somatotopico c o r r e s p o n d i e n t e 1 1 3 . También aqui
nuestros resultados complementan el esquema de somatotopia, al
mostrar que la zona de VL que proyecta a los puntos del área 5a
en los que hemos registrado respuestas a estímulos SDmestésieos
aplicados en la pata delantera, coincide topográficamente con 1 a
zona en la gue se habla observado que la estimulación eléctrica
producía actividad motora de dorsiflexión en esta región del
c u e r p o 1 * 2 . Más aún. en nuestro estudio hemos detectado neuronas
en VL ventral y en V L S P cuyos axones se bifurcan emitiendo
colaterales en dirección a puntos de las áreas 4/^ de la corteza
motora y 5a. en los que está representada la pata delantera. Este
resultado contrasta con los de Hendry y cois. 9* quienes no
apreciaron coincidencia entre los campos de VL que proyectan al
área 4 y los que proyectan al área 5a, por lo que dedujeron que
la posibilidad de "colateralización" de las neuronas de este
campo era muy poco probable. Aparentemente estos autores no
acertaron a situar sus inyecciones de trazador sobre los puntos
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topográficos de somatotDPla correspondiente. Nuestros resultados
además de otros que aportaremos más adelante, apoyan sólidamente
la existencia de una representación somatotopica de la parte
contralateral del cuerpo en el área 5a» receptora de aferencias
somestésicas y motoras.
La organización de las proyecciones de VL al área 5b también
sugiere una somatotopía similar a la del área 5a, aunque menos
precisa.
Hemos observado que la región de VL que provecta al área 5b
muestra bastante solapamientD en la parte ventral con la que
proyecta a 5a, mientras la parte dorsal proyecta específicamente
al área 5b. Esta parte recibe un gran número de influencias
monosinápticas de los núcleos profundos del cerebelo 5* (fig.41 de
nuestro m a t e r i a l ) , y se sabe que media las respuestas de
reclutamiento que se registran en el área 5 1 2 ° ' * *2• A su vez,
muchas neuronas de GSs que reciben proyecciones de VL "dorsal"
proyectan a los núcleos del p u e n t e 1 0 7 ' 1 * 0 , estableciéndose un
circuito cerebelo-cortico-ponti no en el que está implicada el
área 5b, al menos en el GSs. Tal relación, a su vez, se confirma
con la proyección de las mismas zonas de VL a la corteza
premotora, área 6 1 1 ' 1 " 2 1 ' " , en la que también se registran
respuestas de reclutamiento y que, como describiremos más
adelante, tiene una importante interconexión con el área 5b.
Oka y c o i s - 1 1 0 detectaron que las neuronas de la
ymm*.T>mr. parte dorsal de VL cuya estimulación produce
respuestas de reclutamiento en el área 5
proyectan a las capas superficiales de ésta. Efectivamente, en
nuestro material hemos observado una población de neuronas en VL
que proyectan a las capas I—II del área 5 y que muestran
características morfológicas distintas de las que proyectan a las
capas profundas. Esta misma segregación la hemos observado
• 9 9
también en el conjunto de neuronas que proyectan al área 4 y al
área 6 de la corteza m o t o r a 1 3 0 - La segregación morfológica
sugiere también una segregación funcional en la influencia que
esta región de VL ejerce sobre las capas superficiales y
profundas del área 5b.
e * n c i « t t * i t . En resumen, la proyección de VA-VL relaciona
al área 5a principalmente con los sistemas
somestésico y motor, y en menor grado con el vestibular, mientras
que relaciona al área 5b fundamentalmente con el sistema premolar
y el de activación , y, en menor grado, con el sistema
somestésico. Esta relación esté somatotópicamente organizada en
el área 5a, y con menor precisión en el área 5b-
2 . 3 - - CONEXIONES DESDE EL COMPLEJO NUCLEAR POSTERIOR (Po)
R a s l i . i t . i El término"complejo posterior" o "grupo
* p o s t e r i o r " fue i n t r o d u c i d o por R o s e 1 * 5 . En e s t e
t é r m i n o i n c l u y ó la m a y o r p a r t e del n ú c l e o l a t e r a l
p o s t e r i o r m á s un á r e a mal d e f i n i d a que se
e x t i e n d e caudal y v e n t r a l m e n t e h a c i a el área
p r e t e c t a l • P o s t e r i o r m e n t e R o s e y U o o l s e y 1 * 7 d e s c r i b i e r o n en el
g a t o lo que d e n o m i n a r o n " s i s t e m a p u l v i n a r - p o s t e r i o r " , que
c o n s t a b a de u n a p a r t e d o r s a l , L P - P u , y una p a r t e v e n t r a l
c o n s t i t u i d a por un g r u p o h e t e r o g é n e o de c é l u l a s de d i f í c i l
d e l i m i t a c i ó n , al que d e n o m i n a r o n g r u p o p o s t e r i o r . E s t e g r u p o lo
i n c l u y e r o n en el s i s t e m a t a l á m i c o a u d i t i v o , ya que en él h a l l a r o n
c é l u l a s d e g e n e r a d a s t r a s l e s i o n a r la c o r t e z a a u d i t i v a y r e g i o n e s
a d y a c e n t e s . P o s t e r i o r m e n t e P o g g i o y M o u n t c a s t 1 e 1 * * e s t u d i a r o n
e 1 e c t r o f i s i o l o g i c a m e n t e e s t e g r u p o p o s t e r i o r y lo d e l i m i t a r o n con
m á s d e t a l l e - E n él i n c l u y e r o n lo q u e c o n o c e m o s c o m o c o m p l e j o
l a t e r a l m e d i a l - s u p r a g e n i c u l a d o , L H - S g , P o M , PoL» P o l , y la p a r t e
m a g n o c e l u l a r m e d i a l del n ú c l e o g e n i c u l a d o m e d i a l .
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c o n » K i a n * « I n v e s t i g a c i o n e s p o s t e r i o r e s s o b r e el a s p e c t o
c o n e c t i v o de e s t e g r u p o p o s t e r i o r han p o d i d o
d e f i n i r l o con m á s e x a c t i t u d 3 7 • * *'s*•*6•**•
7» . ioo.i oí.14i
 # A s l > P o L h a s i d o r e f e r i d a c o m o ia ú n i c a d i v i s i ó n
que r e c i b e c o n e x i o n e s del c a l i c u l o i n f e r i o r 1 0 9 y de las á r e a s
a u d i t i v a s A I y A l l 3 7 , y P o n c o m o la d i v i s i ó n que r e c i b e
c o n e x i o n e s e s p i n o t a l a m i c a s 1 2 • a • • * * • * ° ° . E s t e ú l t i m o i n c l u y e una
p a r t e de la r e g i ó n m a g n o c e l u l a r del n ú c l e o g e n i c u l a d o m e d i a l ,
c o n s t i t u i d a p o r c é l u l a s d e m e d i a n o t a m a ñ o q u e t a m b i é n r e c i b e n
f i b r a s e s p i n o t a l á r n i c a s 1 * • 2 • • * * • y q u e fue s e p a r a d a del g r u p o
p o s t e r i o r por U p d y k e 1 4 * . E s t e a u t o r d e n o m i n a a e s t a r e g i ó n " c a m p o
s u p r a l e m n i s c a l " • En n u e s t r o t r a b a j o h e m o s i n c l u i d o e s t a p a r t e en
P o M . P o l fue d i s t i n g u i d a i n i c i a l m e n t e Por D i a m o n d y c o i s 3 7 . A
d i f e r e n c i a de las o t r a s d i v i s i o n e s , é s t a r e c i b e p r o y e c c i o n e s del
c a m p o a s o c i a t i v o e c t a s i 1 v i a n o p o s t e r i o r , de la c o r t e z a a u d i t i v a
t e m p o r a l y de las p a r t e s p o s t e r i o r e s del G S s 3 7 ' 3 * 1 * 7 . L a s
p r o y e c c i o n e s a s c e n d e n t e s a f e r e n t e s de P o l son t o d a v í a
d e s c o n o c i d a s . P o r su p a r t e , la d i v i s i ó n L M - S g e s t á s e p a r a d a de
las o t r a s s u b d i v i s i o n e s p o r c o n e c t a r c on la c o r t e z a v i s u a l * * 1 * 7 y
con el c o l l c u l o s u p e r i o r 4 * . Por ú l t i m o i n c l u i m o s en e s t e a p a r t a d o
al n ú c l e o v e n t r a l p o s t e r i o r i n f e r i o r ( V P i ) q u e , a u n q u e no es t á
i n c l u i d o p r o p i a m e n t e en e1 g r u p o p o s t e r i o r , s u s c a r a c t e r í s t i c a s
c e l u l a r e s y c o n e c t i v a s le h a c e n f o r m a r p a r t e j u n t o a v"Lsp del
g r u p o c e l u l a r o " c o n c h a " que r o d e a a? n ú c l e o V P 1 * . vPi es un
n ú c l e o c l a r a m e n t e d i s t i n g u i b l e en el m o n o ' * 1 . S i n e m b a r g o J o n e s * *
se r e s i s t e a d i f e r e n c i a r l o c o m o tal en el g a t o , a d u c i e n d o que la
z o n a i d e n t i f i c a d a c o m o V P i en e s t e a n i m a l Por o t r o s a u t o r e s 1 ' * es
s i m p l e m e n t e la z o n a de e n t r a d a del l e m n i s c o m e d i a l * E s t u d i o s de
c o n e c t i v i d a d p o s t e r i o r e s 2 7 c o n f i r m a n la e x i s t e n c i a de VPi c o m o un
n ú c l e o c l a r a m e n t e d i f e r e n c i a b l e en el g a t o , q u e se si t ú a j u n t o a
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la región más ventral de VP1 denominada "zona paralaminar de
._ Según nuestros resultados, el grupo
• i A r . « s u n posterior es el núcleo talámico" que más
proyecciones envia al área 5a que parten la
c o . p - i . j o 7 mayoría de PoM. PoL, Vpi y LM-Sg también
participan de esta proyección. Algunos grupos de
células de Poli también proyectan al área 5b, sobre todo desde
niveles anteriores, mientras el grupo celular más abundante que
proyecta a 5a se sitúa en niveles algo más posteriores. Este dato
concuerda con los resultados de Tanji y c o l s . ' * s . Como ya hemos
mencionado Poli es una región receptora de estímulos
espinotaiámicos. Además Berkley 1 2 describió proyecciones de DCN y
LCN que terminan de forma topográficamente organizada, de modo
que las fibras del núcleo grácil terminan en la parte lateral de
Pofi, mientras las del núcleo cuneatus terminan en la parte
medial. Una somatotopía similar se encuentra en las proyecciones
e s p i n o t a l á m i c a s 1 * ' l * s . Tanji y cois- 1** también sugirieron una
representación somatotópica en Poli, en base al agrupamiento de
las neuronas cort icotal árnicas que proyectan a un foco cortical
del área 5 en el que registraron respuestas al aplicar un
estimulo somestésico en las vibrisas del gato-
Los primeros estudios electrofisiológieos realizados en
Poli12 * resaltaron la notable diferencia entre las propiedades
somestésicas de este núcleo y las del adyacente VP: En Poli las
neuronas responden a estímulos de más de una submodalidad
aplicados en campos receptivos grandes. Esto es, no tienen
especificidad en cuanto a submodalidad ni en cuanto a campo
receptivo, lo cual está en gran correspondencia con la forma
difusa de terminación de las fibras espinotalámicas y lemniscales
en este n ú c l e o 1 1 ' 2 * ' 4 * . Aunque Poggio y Mountcast1e 1 2* no
reconocieron en Poli una somatotopia clara, posteriormente
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C u r r y 3 1 , B e r k l e y 1 1 , y C r a i g y c o i s . 1 * han c o n f i r m a d o
e l e c t r o f i s i o l ó g i c a m e n t e una r e p r e s e n t a c i ó n s o m a t o t ó p i c a en la que
se o r g a n i z a n las t e r m i n a c i o n e s c u t á n e a s y P T D P Í o c e p t i v a s de
a m p l i o s c a m p o s r e c e p t i v o s c o n t r a l a t e r a i e s • Como ya P o g g i D y
M o u n t c a s t l e h a b l a n s u g e r i d o , G u i l b a u d 5 1 d e s c u b r i ó en PoM la
e x i s t e n c i a de n e u r o n a s que r e s p o n d í a n a la e s t i m u l a c i ó n
n o c i c e p t i v a . d a s t a r d e , K n i f f k i y C r a i g * 1 han c o n f i r m a d o que
e s t a s n e u r o n a s se o r g a n i z a n en una r e p r e s e n t a c i ó n s o m a t o t ó p i c a .
o t r - a s Por otro l a d o , las p r o y e c c i o n e s t a l a m o -
*.ror••=<= i » r . . . c o r t i c a l e s de PoM son b a s t a n t e d i s c u t i d a s , sobre
t o d o en lo c o n c e r n i e n t e al á r e a s e n s o r i a l
o. Pon.
s e c u n d a r i a , S i l . M i e n t r a s J o n e s * 5 c o n s i d e r a q u e
Poli n o p r o y e c t a a la r e p r e s e n t a c i ó n s o m a t o t ó p i c a en S i l
p r o p i a m e n t e d i c h a , s i n o a la p a r t e a d y a c e n t e , o t r o s a u t o r e s
c o i n c i d e n p o s i t i v a m e n t e e n la e x i s t e n c i a d e e s t a
p r o y e c c i ó n 1 0 * " ' . S e h a n d e s c r i t o , p o r o t r o l a d o , p r o y e c c i o n e s
d e s d e P o n a l a s á r e a s 4 y y AS de la c o r t e z a m o t o r a 1 * * , a la 4 3
á r e a s e n s o r i a l , S I v 1 1 * 1 , y al á r e a 3 a de la c o r t e z a m o t o r a 1 " ' " ' .
P o n t a m b i é n p r o y e c t a a la r e g i ó n S S a ( f i g . 2 4 ) , r e g i ó n d e
c o r t e z a e n la q u e se d e t e c t a n r e s p u e s t a s t r a s e s t i m u l a r el n e r v i o
v e s t i b u l a r 1 0 1 * 1 1 * . C o m o h e m o s d e s c r i t o , t o d a s e s t a s ¿ r e a s
c o r t i c a l e s t i e n e n u n a g r a n r e l a c i ó n c o n el á r e a 5 a , S I I I * E s
s u g e s t i v o p e n s a r q u e u n a r e g i ó n t a l á m i c a q u e b o r d e a al n ú c l e o V P
y q u e c o n t i e n e u n a r e p r e s e n t a c i ó n s o m a t o t ó p i c a d i s t i n t a a la de
v"P, e n la q u e a d e m a s h a y un c o m p o n e n t e d e s e n s i b i l i d a d d o l o r o s a ,
p r o y e c t a a t o d o u n c i n t u r ó n d e c o r t e z a q u e r o d e a al á r e a
s o m a t o s e n s o r i a l p r i m a r i a , S I , y q u e c o n t i e n e v a r i a s
r e p r e s e n t a c i o n e s s o m a t o t ó p i c a s 1 .
E n r e s u m e n , las p r o p i e d a d e s d e P o M y s u s p r o y e c c i o n e s
a f e r e n t e s i n d i c a n q u e en e s t e n ú c l e o e x i s t e u n a r e p r e s e n t a c i ó n
s o m a t o t ó p i c a f u n d a m e n t a l m e n t e c o n t r a l a t e r a l y de c a r a c t e r í s t i c a s
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poiimodales. La amplia proyección organizada de PoM al área 5a, y
en menor grado al área 5b, traslada a estas áreas una o dos
representaciones somatotópicas sensoriales de características
s imi1 ares•
o t r j l. Según nuestros resultados PoL envía un
.ut>d i vi m i or.. > número bastante menor de proyecciones al área 5a
t
que Pon, y éstas se dirigen principalmente hacia
la cara medial del hemisferio. De PoL se sabe que
recibe conexiones del coliculo i n f e r i o r 1 0 * , y algunas
proyecciones espinotal árnicas'*, y que envía conexiones al ¿rea 4
de la corteza m o t o r a ' 3 4 . Por otro lado, en Pal se han registrado
potenciales vestibulares y somestésicos 1*. Las proyecciones de
PoL al área 5a contribuyen probablemente a vehicular este tipo de
información a este área, aunque harían falta más datos para
establecer el papel funcional de estas proyecciones.
En cuanto al resto de las subdivisiones de Po, quizá habría
que destacar al núcleo LH-Sg, que según nuestros resultados
contribuye en forma escasa a la proyección al área 5b. Se sabe
que este núcleo proyecta a zonas corticales complejas como la
corteza insular**• S 7 , y que está relacionado con las vías
visuales extrageniculadas 4*. Como veremos más tarde, esta
proyección queda enmarcada en un contexto en el que el área 5b
participa en el sistema de integración visuo-motor.
Por último, en nuestros resultados hemos mencionado la
escasa proyección al área 5a desde la zana más ventral de VP1.
Esta zona pertenece en parte al núcleo V P i , y en parte a la zona
"paralaminar" de VP1 descrita por Craig y B u r t o n 1 ' , muy implicada
en la nocicepción. De nuevo, este sistema se relaciona con el
área 5a por medio de sus conexiones talámicas.
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2 . 4 . - CONEXIONES DESDE EL C0I1PLEJ0 LATERAL POSTERIOR-PULVINAR
(LP-Pu)
• i t t « M i t * a « t é i < El c o m p l e j o L P - P u e s t á f o r m a d o por
-
" "•*•
 un c o m p l i c a d o g r u p o n u c l e a r . En el gatOf
e s t e g r u p o c o n s t a del n ú c l e o p u l v i n a r ,
•.
P u , y d e l n ú c l e o l a t e r a l p o s t e r i o r , L P , q u e c o n t i e n e v a r i a s
s u b d i v i s i o n e s . E s t a s h a n s i d o d e l i m i t a d a s d e m u c h a s f o r m a s ,
s i g u i e n d o c r i t e r i o s d e c o n e c t i v i d a d a f e r e n t e y e f e r e n t e , y d e
c i t o a r q u i t e c t u r a 1 *t37'*T' 4I lS0< "*• l '* ' "*• 13T ' 147 ' líi< I74 d a n d o
l u g a r a c i e r t a c o n f u s i ó n s o b r e l a t e r m i n o l o g í a . L a d e l i m i t a c i ó n
n u c l e a r d e L P d e G r a y b i e l y B e r s o n s o c o m b i n a l a s o b s e r v a c i o n e s
a c e r c a d e l a a c t i v i d a d h i s t o q u i m i c a d e la A C h E c o n l a s de
c o n e c t i v i d a d . S u e s t u d i o d e s c r i b e u n a g r a n c o r r e l a c i ó n e n t r e
z o n a s q u e m u e s t r a n u n d e t e r m i n a d o p a t r ó n d e a c t i v i d a d e n z i m á t i c a
c o n z o n a s c u y o p a t r ó n c o n e c t i v o e s h o m o g é n e o ; p o r e s t a r a z ó n , y
p o r c o n s i s t e n c i a d e r e s u l t a d o s d e n u e s t r o e q u i p o c o n l o s d e e s t o s
a u t o r e s , h e m o s c o n s e r v a d o l a t e r m i n o l o g l a p r o p u e s t a p o r e l l o s .
G r a y b i e l y B e r s o n * 0 d i v i d e n e s t e c o m p l e j o e n d o s n ú c l e o s : El
c o m p l e j o L P - P u , q u e r e c i b e a f e r e n c i a s v i s u a l e s d e la v í a
e x t r a g e n i c u l a d a , y L M - S g , q u e r e c i b e f i b r a s a f e r e n t e s d e la
c o r t e z a a u d i t i v a y d e l a s c a p a s p r o f u n d a s d e l C D I I C U I D s u p e r i o r .
L P - P u c o n t i e n e a s u v e z t r e s s u b d i v i s i o n e s : l a d i v i s i ó n m e d i a l
d e l n ú c l e o l a t e r a l p o s t e r i o r , L P m , r i c a e n A C h E y r e c e p t o r a d e
c o n e x i o n e s d e l a s c a p a s s u p e r f i c i a l e s d e l c o l i c u l o s u p e r i o r , la
d i v i s i ó n l a t e r a l , L P 1 , q u e r e c i b e c o n e x i o n e s d e la c o r t e z a
e s t r i a d a y d e o t r a s á r e a s d e l a c o r t e z a v i s u a l , y el n ú c l e o
p u l v i n a r , P u , q u e r e c i b e p r o y e c c i o n e s d e la r e g i ó n p r e t e c t a l y s e
a s o c i a c o n u n a z o n a l a t e r a l q u e r e c i b e p r o y e c c i o n e s d e la r e t i n a
y d e l á r e a 1 7 . P o r o t r o l a d o , el n ú c l e o l a t e r a l i n t e r m e d i o , L I .
c o n t i e n e d o s p a r t e s : l a d i v i s i ó n c a u d a l , L I C , q u e r e c i b e
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c o n e x i o n e s del b o r d e p r e t e c t o t e c t a l s ° , y la d i v i s i ó n o r a l , L I O ,
del q ue con n u e s t r a a p o r t a c i ó n s a b e m o s que e s t a m uy r e l a c i o n a d a
con el á r e a 5*
S e g ú n n u e s t r o s r e s u l t a d o s , de t o d o s e s t o s n ú c l e o s ,
s o l a m e n t e L I , L M - S g , y Pu p r o y e c t a n al á r e a 5, s i e n d o L I O la
f u e n t e del m a y o r n ú m e r o de p r o y e c c i o n e s , que se d i r i g e n s o b r e
t o d o h a c i a el á r e a 5 b . La p a r t e v e n t r a l de L I O , sin e m b a r g o ,
e n v i a u n a p r o y e c c i ó n r e l a t i v a m e n t e o r g a n i z a d a al á r e a 5 a . La
P a r t e p o s t e r i o r y a l g o m á s d o r s a l de L I O y la p a r t e r o s t r a l de
L I C e n v í a n p r o y e c c i o n e s , t a m b i é n con c i e r t a o r g a n i z a c i ó n , al á r e a
5 b .
L X - m L a s p r i m e r a s e v i d e n c i a s s o b r e la p r o y e c c i ó n
""" *"•"*" de L P al á r e a 5 en el gato f u e r o n r e f e r i d a s por
* u•t mn ci•1
G r a y b i e l * 7 • * ' , quien observó degeneración
» r * o r * c c i » n > « anterógrada en el área 5 al lesionar LP, LI y Pu.
•* ••*••
 s
- Esta proyección ha sido estudiada con más detalle
por numerosos a u t o r e s " ' " 1 1 1 1 ' ' 1 " ' 1 " " " '
t « o , i * a # £ ¿ n e m b a r g o , ninguno de estos estudios aporta una visión
completa del patrón de proyección y, además, los resultados
difieren de un estudio a otrD. Por ejemplo, mientras Tanji y
c o i s . 1 * 5 describen una proyección muy escasa, Hendry y col s . S i
hacen referencia a una proyección muy abundante al área 5a desde
regiones muy dorsales de LIO, probablemente, creemos, porque en
sus experimentos afectó también al área 5b. Los resultados de
Niimi y c o i s . 1 1 7 ' 1 ' * abogan en favor de un mayor número de
proyecciones desde LP al área 5a que al área 5b, lo que
claramente contrasta con nuestros resultados. Los únicos datos
consistentes con los nuestros son los que aporta
R o b e r t s o n 1 3 * - 1 4 ° . i_x r . c i b . »•»•»•«•«••••• • • * » • • * * • * « • «
Existen pocos datos sobre las proyecciones aferentes
subcorticales de LIO. Graybiel** habla descrito proyecciones
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d e s d e la f o r m a c i ó n r e t i c u l a r . U p d y k e 1 * 1 o b s e r v ó que e s t e n ú c l e o
m a n i f e s t a b a una g r a n h e t e r o g e n e i d a d c e l u l a r y c o n e c t i v a , y lo
i n c l u y ó en el g r u p o c e l u l a r q u e , s e g ú n r e f i r i ó , f o r m a una
" c o n c h a " ("LP s h e l l " o L P s ) a l r e d e d o r de L P . L I O se
c o r r e s p o n d e r í a con la p a r t e r o s t r a l de e s t a " c o n c h a " , L P s - r . Sin
e m b a r g o , U p d y k e 1 * * no a p o r t ó d a t o s s o b r e las p r o y e c c i o n e s
a f e r e n t e s a s c e n d e n t e s de la p a r t e v e n t r a l de L P s - r , que es la que
P r o y e c t a al á r e a 5a s e g ú n n u e s t r o s d a t o s . S o l o r e c i e n t e m e n t e ,
C r a i g y B u r t o n 2 * han s e ñ a l a d o la e x i s t e n c i a de p r o y e c c i o n e s
e s p i n o t a l árnicas o r g a n i z a d a s t o p o g r á f i c a m e n t e a la p a r t e v e n t r a l
de L I O . E s t o s a u t o r e s d e s c r i b e n en su e s t u d i o d o s p a t r o n e s de
t e r m i n a c i ó n e s p i n o t a l á r n i c a en e s t e n ú c l e o : el de las f i b r a s
e s p i n o t a l á r n i c a s que t e r m i n a n en la p a r t e v e n t r a l y que se
o r g a n i z a n s i g u i e n d o la m i s m a s o m a t o t o p í a que en PoM, es d e c i r ,
con r e p r e s e n t a c i ó n de t o d o s los n i v e l e s e s p i n a l e s , y el de las
f i b r a s e s p i n o t a l á r n i c a s p r o c e d e n t e s e x c l u s i v a m e n t e de los n i v e l e s
m e d u l a r e s c e r v i c a l e s , q u e t e r m i n a n en la r e g i ó n m á s d o r s a l de
L I O , y q u e p e n e t r a n t a m b i é n en L I C y en la p a r t e m e d i a l de Pu• El
p r i m e r o de los c a m p o s de t e r m i n a c i ó n m e n c i o n a d o se s o l a p a con
s o r p r e n d e n t e e x a c t i t u d con el c a m p o que h e m o s d e s c r i t o que
P r o y e c t a al á r e a 5 a . E s t e h e c h o es b a s t a n t e c o h e r e n t e con el
s i s t e m a c o n e c t i v o y f u n c i o n a l en el que el á r e a 5a e s t á
e n m a r c a d o , y c o n f i r m a u n a v e z m á s n u e s t r a e v i d e n c i a s o b r e la
e x i s t e n c i a de una r e p r e s e n t a c i ó n s o m s t c t c p i c a en el á r e a 5 a .
El s e g u n d o de los c a m p o s de t e r m i n a c i ó n
e s p i n o t a l á m i c o en L I Q - L J C de C r a i g y B u r t o n 2 i se
s o l a p a , sin e m b a r g o , con el que h e m o s d e s c r i t o
q u e p r o y e c t a al á r e a 5 b . N u m e r o s o s a u t o r e s 1 1 ' ' 0 ' 1 4 1 a f i r m a n q u e
e s t e c a m p o r e c i b e p r o y e c c i o n e s d e s d e m u c h a s e s t r u c t u r a s
r e l a c i o n a d a s con el s i s t e m a v i s u a l e x t r a g e n i c u l a d o 1 5 • s * ' ' *•. S i n
e m b a r g o , t r a s c u i d a d o s a r e v i s i ó n de s u s r e s u l t a d o s , n u e s t r a
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o p i n i ó n e s q u e n i n g u n a d e l a s t e r m i n a c i o n e s m e n c i o n a d a s p o r e l l o s
a l c a n z a c l a r a m e n t e e s t a r e g i ó n d e l t á l a m o . S o l o l a s p r o y e c c i o n e s
p r o c e d e n t e s d e la r e g i ó n c o r t i c a l s u p r a s i 1 v i a n a a n t e r o - m e d i a l
(AtlLS) q u e s e d i r i g e n h a c i a la p a r t e r o s t r a l d e L I C 1 * 7 " ' * , t i e n e n
u n a c l a r a r e l a c i ó n t o p o g r á f i c a e n su t e r m i n a c i ó n c o n el c a m p o q u e
p r o y e c t a al á r e a 5 b . E s t a o p i n i ó n s e a p o y a c o n el h e c h o d e q u e ,
c o m o d e s c r i b i r e m o s m á s a d e l a n t e , A M L S t a m b i é n e n v í a c o n e x i o n e s
d i r e c t a s c o r t i c o - c o r t i c a l e s al á r e a 5 b - P o r o t r o l a d o , L I O y l a s
p a r t e s r o s t r a l e s d e L I C s o n r e c e p t o r a s d e c o n e x i o n e s a f e r e n t e s
d e s d e el c e r e b e l o 1 4 3 . E s d e c i r , l a s c a r a c t e r í s t i c a s c o n e c t i v a s d e
L I O n o s s u g i e r e n q u e e s t e n ú c l e o t r a n s p o r t a al á r e a 5 b , m e d i a n t e
s u s p r o y e c c i o n e s e f e r e n t e s , i n f o r m a c i ó n p r o c e d e n t e d e l o s c a m p o s
v i s u a l e s p e r i f é r i c o s y de l s i s t e m a m o t o r .
E s p r e c i s o t e n e r e n c u e n t a , n o o b s t a n t e , q u e la p r i n c i p a l
f u e n t e d e p r o y e c c i o n e s a f e r e n t e s d e L I , i g u a l q u e d e o t r o s
n ú c l e o s " n o p r i m a r i o s " d e l t á l a m o , e s p r e c i s a m e n t e l a c o r t e z a
c e r e b r a l , y q u e la m a y o r p a r t e d e s u s e f e r e n t e s s e d i r i g e n h a c i a
e l l a . E s t e h e c h o t a m b i é n n o s s u g i e r e q u e e s t e c o m p l e j o e s un
c e n t r o d e " a m p l i a c i ó n " , d e " r e s o n a n c i a " , o de " e n f a t i z a c i ó n " d e
la a c t i v i d a d d e l a s r e g i o n e s c o r t i c a l e s c o n l a s q u e c o n e c t a .
P o r ú l t i m o , s e g ú n n u e s t r o s r e s u l t a d o s , l a p a r t e m á s r o s t r a l
d e P u p r o y e c t a al á r e a 5 b e n el G S s . A d e m á s d e l a s p r o y e c c i o n e s
e s p i n o t a l á m i c a s , e s t a p a r t e r e c i b e p r o y e c c i o n e s d e la r e g i ó n
p r e t e c t a l 9 0 • L a p a r t i c i p a c i ó n d e l á r e a 5 b e n el s i s t e m a t e c t o -
p r e t e c t a l s e a c e n t ú a c o n la p r o y e c c i ó n q u e r e c i b e del c o m p l e j o
L t i - S g , q u e e s r e c e p t o r a d e c o n e x i o n e s d e s d e l a s c a p a s p r o f u n d a s
d e l c o l i c u l o s u p e r i o r 3 4 .
E n r e s u m e n , el á r e a 5 a r e c i b e u n c o n j u n t o d e
conc 1 u« i. *n .
proyecciones desde LIO que se organizan
topográficamente y son acordes con la existencia de una
representación somatotópica. El carácter predominantemente
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s o m e s t é s i c o y m o t o r de las t e r m i n a c i o n e s n e r v i o s a s que llegan al
campo de L I O que p r o y e c t a al área 5a in d i c a n que este área
p a r t i c i p a en un s i s t e m a de i n t e g r a c i ó n s e n s i t i v o - m o t r i z • En
c a m b i o , el ár e a 5b r e c i b e p r o y e c c i o n e s de p a r t e s de LP- P u c u y a s
c a r a c t e r í s t i c a s c o n e c t i v a s son p r o p i a s de un s i s t e m a de
i n t e g r a c i ó n s e n s i t i v o - m o t r i z y visual m á s c o m p l e j o .
2.5.- CONEXIONES DESDE LOS NÚCLEOS INTRALAflINARES
L a s u b d i v i s i ó n d e e s t o s n ú c l e o s e n b a s e a c r i t e r i o s
c i t o a r q u i t e c t ó n i e o s e s b i e n c o n o c i d a y a c e p t a d a , y el t e m a n o h a
d a d o l u g a r a c o n t r o v e r s i a 1 * * ' 3 3 • • 3 * . A s i , l o s n ú c l e o s
i n t r a l a m i n a r e s a n t e r i o r e s e s t á n r e p r e s e n t a d o s p o r el n ú c l e o
c e n t r a l l a t e r a l , C L , el n ú c l e o p a r a c e n t r a l . P e , y el n ú c l e o
c e n t r a l m e d i a l , C e N . A l g u n o s a u t o r e s i n c l u y e n a Cefi e n t r e l o s
n ú c l e o s d e la l i n e a m e d i a ' 3 , m i e n t r a s o t r o s l o i n c l u y e n e n el
g r u p o d e l o s n ú c l e o s i n t r a l a m i n a r e s a n t e r i o r e s e n b a s e a s u
r e l a c i ó n t o p o g r á f i c a c o n l a l á m i n a m e d u l a r i n t e r n a . E l g r u p o d e
l o s n ú c l e o s i n t r a l a m i n a r e s p o s t e r i o r e s e s t á r e p r e s e n t a d o p o r el
c o m p l e j o c e n t r o m e d i a n o - p a r a f a s c i c u l a r ( C M - P f ) .
E n c u a n t o a l a s p r o y e c c i o n e s d e l o s n ú c l e o s i n t r a l a m i n a r e s a
la c o r t e z a , s u e x i s t e n c i a s e c u e s t i o n o d u r a n t e m u c h o t i e m p o
d e b i d o a l a s l i m i t a c i o n e s d e l a s t é c n i c a s u s a d a s . S i n e m b a r g o ,
e s t u d i o s r e l a t i v a m e n t e r e c i e n t e s l a s h a n c o n f i r m a d o
d e f i n i t i v a m e n t e 7 0 • I 0 ' * * . A s i , s e s a b e q u e l a s t e r m i n a c i o n e s d e
C L , P e , y C e M s e d i s t r i b u y e n a m p l i a m e n t e p o r l a c o r t e z a , a u n q u e
l a s f i b r a s d e c a d a u n o d e e s t o s n ú c l e o s t i e n e c a m p o s p r e f e r e n t e s
d e t e r m i n a c i ó n * 3 **3.
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C 1 • m la
N u e s t r o s r e s u l t a d o s i n d i c a n q u e el m a y o r
rrlmi r«i
# u * n t . «»• n ú m e r o de p r o y e c c i o n e s de l o s n ú c l e o s
r r e r a c c i o n * * j n t r a 1 a m i n a r e s al á r e a 5 p r o c e d e de C L , y q u e
e s t a s p r o y e c c i o n e s se d i r i g e n en m a y o r n ú m e r o al
á r e a 5b e n el G S s q u e al á r e a 5 a en el G L . E s t a s p r o y e c c i o n e s se
o r i g i n a n t a n t o en l a s c é l u l a s g r a n d e s q u e r e c i b e n p r o y e c c i o n e s
e s p i n o t a l árnicas 1 •, c o m o en l a s c é l u l a s p e q u e ñ a s q u e r e c i b e n
t e r m i n a c i o n e s c e r e b e l o s a s , e n c o n c o r d a n c i a c o n lo d e s c r i t o por
H e n d r y y c o i s . 1 * .
C l á s i c a m e n t e se c o n c e b í a a C L c o m o un n ú c l e o c u y a p r o y e c c i ó n
se d i s t r i b u í a p o r t o d a la c e r t e z a , h e c h o q u e a p o y a b a el p a p e l de
e s t e n ú c l e o en el s i s t e m a r e t i c u l a r a c t i v a d o r . S i n e m b a r g o ,
r e c i e n t e m e n t e se h a n d e s c r i t o en él a l g u n a s e s p e c i a l i z a c i o n e s
t o p o g r á f i c a s , p o r e j e m p l o , su p r o y e c c i ó n p r e f e r e n t e a los c a m p o s
s e n s o r i o - m o t r i z y p a r i e t a l * 3 • ' • ° • ' 3 « • » * * . I n c l u s o se h a n
e s p e c i f i c a d o s e p a r a c i o n e s , q u i z á d e m a s i a d o e s t r i c t a s , e n t r e
t e r r i t o r i o s de C L q u e p r o y e c t a n a d i f e r e n t e s c a m p o s c o r t i c a l e s * 1 .
P o r o t r o l a d o , CL r e c i b e t e r m i n a c i o n e s s u b c o r t i c a l e s de m u c h a s
f u e n t e s r e l a c i o n a d a s c o n l o s s i s t e m a s m o t o r , s o m e s t é s i c o y
v i s u a l , c o m o el t r a c t o e s p i n o t a l á r n i c a • l o s n ú c l e o s D C N y L C N , l o s
n ú c l e o s p r o f u n d o s del c e r e b e l o , la s u s t a n c i a n e g r a , los n ú c l e o s
e n t o p e d u n c u l a r e s , el c o l l c u l o s u p e r i o r y la f o r m a c i ó n
r e t i c u l a r 1 1 ' 1 1 ' 1 7 1 " 1 2 1 1 " 1 " ' 1 1 4 . L a r e l a c i ó n de CL c o n el
s i s t e m a s o m a t o - m o t o r se r e a f i r m o c o n el h e c h o de q u e m u c h a s de
s u s n e u r o n a s p r o y e c t a n a la v e z al n ú c l e o c a u d a d o y a la c o r t e z a
s o m a t o - m o t o r a p o r m e d i o de c o l a t e r a l e s del m i s m o a x ó n f S . En
n u e s t r o s r e s u l t a d o s , a d e m á s , h e m o s o b s e r v a d o la p r e s e n c i a de
a l g u n a s n e u r o n a s de CL q u e p r o y e c t a n p o r m e d i o d e c o l a t e r a l e s al
á r e a 3 b de S I y al á r e a 5 , y de o t r a s q u e p r o y e c t a n al á r e a 4 de
la c o r t e z a m o t o r a y al á r e a 5 .
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CL también esta implicado en el sistema de la nocicepción,
como demuestran claramente los resultados de los experimentos
electrofisiolúgicos de Appiebaum y cois.* y de Giesier y cois. 4 3.
En estos estudios se refiere que en CL terminan fibras
espinotalárnicas cuyas características cumplen las propiedades de
mediadoras de estímulos dolorosos. Además, se ha descrito la
presencia relativamente alta de péptidos opiáceos en CL, y en
general en todos los núcleos intralaminares*.
Por otra parte, los resultados de algunos experimentos
sugieren que CL está implicado en el control de la iniciación de
movimientos visuales d i r i g i d o s 1 s * • * S 1 , función en la que también
se ha implicado al área 5*'' l l 2 •
Todos estos datos hacen pensar a algunos autores que CL, y
en conjunto, los núcleos intralaminares, están relacionados con
el sistema de integración sensoriomotriz y de la nocicepción. En
este sistema está, de alguna forma, envuelta el área 5, por medio
de las conexiones que recibe desde este núcleo, aquí descritas.
2.6-- CONEXIONES DESDE EL NÚCLEO LATERAL DORSAL
H e m o s o b s e r v a d o que la p a r t e m á s ventral y p o s t e r i o r de este
n ú c l e o p r o y e c t a al área 5b en el G S s . E s t a p r o y e c c i ó n p r o c e d e de
la p a r t e v e n t r a l de L D , que G r a y b i e l y B e r s o n * 0 d e n o m i n a r o n
d i v i s i ó n m e d i a l , L D m , d i f e r e n c i á n d o l a de la d i v i s i ó n l a t e r a l ,
L D 1 , por su m e n o r a c t i v i d a d en A C h E y por su m e n o r c e l u l a r i d a d .
E s t a s e p a r a c i ó n , a d e m á s , c o n c u e r d a con las d i f e r e n c i a s en los
p a t r o n e s c o n e c t i v o s de a m b a s d i v i s i o n e s . M i e n t r a s LD1 c o n e c t a con
el á r e a r e t r o s p l e n i a l 1 *3 y con el p r e s u b i c u l u m 1 * ° , es d e c i r , con
el s i s t e m a lítnbico, L D m c o n e c t a con la c o r t e z a par ietal * • l *° y
con las á r e a s l i m b i c a a n t e r i o r y c i n g u l a r , que a su vez p r o y e c t a n
a las área 5b y 7 de la c o r t e z a p a r i e t a l 1 2 1 . Dada esta
d i f e r e n c i a c i ó n c o n e c t i v a , G r a y b i e l y B e r s o n * 0 p r o p u s i e r o n la
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i n c l u s i ó n de L O m en el n ú c l e o L P . En n u e s t r o m a t e r i a l ,
e f e c t i v a m e n t e , h e m o s o b s e r v a d o que la e s c a s a p o b l a c i ó n n e u r o n a ]
de LDm que p r o y e c t a al área 5b es una p r o l o n g a c i ó n , al m e n o s
e s p a c i a l , de la p o b l a c i ó n " p r o y e c t a n t e " de L I O - L I C . Por otro
l a d o , la p o b l a c i ó n neuronal de LDm ventral que p r o y e c t a al área
5b se c o n t i n ú a d o r s a l m e n t e con la que p r o y e c t a al área 71 * * . E s t e
área e s t á muy r e l a c i o n a d a con s i s t e m a s a s o c i a t i v o s c o m p l e j o s ,
i n c l u i d o el s i s t e m a l i m b i c o 1 6 3 . Es s u g e s t i v o p e n s a r que el área
5b en el G S s p a r t i c i p a de a l g u n a m a n e r a en este s i s t e m a , dadas
sus c a r a c t e r í s t i c a s de c o n e c t i v i d a d de a s o c i a c i ó n s e n s i t i v o -
m o t o r a y v i s u a l .
2 . 7 . - P A T R Ó N L A M I N A R DE L A S P R O Y E C C I O N E S T A L A n i C A S A F E R E N T E S AL
Á R E A 5
L o r e n t e de N ó * 2 d i s t i n g u i ó en su e s t u d i o dos
A i « a i n a c i « n tipos b á s i c o s de c o n e x i o n e s a f e r e n t e s a la
•• '•• c o r t e z a cerebral según el p a t r ó n de d i s t r i b u c i ó n
de las t e r m i n a c i o n e s en las d i f e r e n t e s c a p a s
>• « • » • * • c o r t i c a l e s . Tras e s t a d e s c r i p c i ó n e s t a b a
!••<•• M t i m t . g e n e r a l m e n t e a d m i t i d a la idea de que los a x o n e s
d e n o m i n a d o s " e s p e c í f i c o s " se o r i g i n a b a n en los n ú c l e o s t a l a m i c o s
de r e c a m b i o s e n s o r i a l y, q u i z á s , en o t r o s n ú c l e o s de la parte
dorsal y lateral deJ t á l a m o . En c a m b i o , los a x o n e s
" i n e s p e c i f i e o s " se o r i g i n a b a n en los n ú c l e o s i n t r a l a m i n a r e s y en
las r e g i o n e s a d y a c e n t e s . Sin e m b a r g o , e s t u d i o s p o s t e r i o r e s han
s u g e r i d o que este e s q u e m a es d e m a s i a d o s i m p l e , por v a r i a s
r a z o n e s ; Por un l a d o , las f i b r a s " e s p e c i f i c a s " , t a m b i é n
d e n o m i n a d a s de " c l a s e I " 4 0 , no están i g u a l m e n t e o r g a n i z a d a s a lo
largo de toda la c o r t e z a sino q u e , a u n q u e la m a y o r í a de ellas
t e r m i n a n en las c a p a s III-Iv 1, e x i s t e n d i f e r e n c i a s s i g n i f i c a t i v a s
en c u a n t o a la d i s t r i b u c i ó n de e s t a s t e r m i n a l e s en las c a p a s .
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cuando uno las examina en diferentes áreas corticales e incluso
dentro del mismo área c o r t i c a l " ' 4 0 ' 3 ' 1 " 1 " 1 . Por otro lado, el
grupo de fibras "inespecíficas", o de la "clase I I " 4 0 no debe
incluir a todas las fibras cuya característica común es la de
distribuir su terminación fuera de las capas III-Iv1 de la
corteza.
i_« < J i v i - * * n • • t r i c t « • * • £n apoyo de este concepto,
los nOcl»s* ta lAat lcaa
Herkenham 5* identificó dos grupos de
" * * • « » • « « « * « • • • * no • - tales fibras: unas que terminan en
M r * » t « < * . l a c a p a \JI y otras que terminan en
la capa !• Mientras las fibras "especificas" D de la "clase I" se
originan solo en algunos núcleos talémicos, las fibras
"inespecificas" o de la "clase I I" se originan en todos los
núcleos» incluyendo los núcleos "específicos" como el núcleo
geniculado l a t e r a l 2 3 • * l , el núcleo VL y el núcleo ventral
posterior 1 2 * .
En nuestros resultados hemos descrito la existencia en VL de
dos poblaciones de neuronas distintas, entremezcladas; unas
proyectan a las capas superficiales del área 5, y otras a las
capas profundas. Estas dos poblaciones neuronales se diferencian
entre si por el tamaño de sus células. Los tamaños son similares,
respectivamente, a los de las dos poblaciones neuronales de VL
que, de igual manera, proyectan a las capas superficiales y
profundas de las área 4 y 6 de la corteza motora 1* 4' 1 1 1 1 . Las
implicaciones funcionales de esta segregación pueden ser
múltiples y complejas, pero es evidente que la información
procedente de los núcleos talamicos alcanza la cortera del área 5
mediante dos vías paralelas que terminan en distintas capas. Oka
y co i s - 1 * 0 demostraron que neuronas de VL cuya terminación se
distribuye en la capa I son responsables de las respuestas de
reclutamiento producidas en la corteza parietal (área 5) tras
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estimular el cerebelo. Es posible, pues, que la aferencia que
alcanza a las capas superficiales module de alguna forma la
actividad "especifica" de las neuronas de las capas más profundas
de la corteza y, en consecuencia» la respuesta eferente.
••••»•••«**« !***•%•*> <*• Por último, queremos mencionar
*"" proy.cc ion.» nuestra observación de que existen
diferencias entre los patrones de
terminación de las fibras de cada
núcleo talamico en el área 5. Las
fibras procedentes de PoM terminan sólo en la capa III-IV y algo
en la VIf las fibras procedentes de VL y LI terminan en las capas
I, I1I-IV y VI; las procedentes de CL terminan en la capa VI y
las procedentes de Pe terminan en la capa I. Estas diferencias
enfatizan el diferente papel que cada una de estas proyecciones
debe jugar en la integración intracortical de la información
recibida en el área 5.
En resumen, los núcleos talámicos. que proyectan al Érea 5
contienen al menos dos poblaciones neuronales diferentes y
entremezcladas cuyas proyecciones se dirigen hacia capas
corticales diferentes. Además, existen diferencias en el patrón
laminar de las terminaciones que cada núcleo talamico envia a un
mismo área cortical, el área 5« Esta heterogeneidad juega, sin
duda» un papel importante en la integración intracortical que se
lleva a cabo en el área 5-
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3.- CONEXIONES AFERENTES CORTICO-CORTICALES AL ÁREA 5
Las conexiones cortico-corti cal es del área 5 se empezaron a
estudiar mediante técnicas de impregnación argéntica de
degeneración axonal anterógrada en el gal o 5 * • s s • 7 2 ' T * ' 7 7 • 7 * , y en
el m o n o " ' " l M l l 2 ] . Según estos trabajos, las proyecciones
cortico-corti cal es del área 5 proceden fundamentalmente de SI y
de las cortezas motora y premotora del mismo hemisferio. Asi
mismo, se describió que las conexiones de SI se organizan
topográficamente, de forma que trasladan al área 5 -generalmente
no se hacen referencias a subdivisiones citoarquitectúnicas- una
representación de la superficie corporal contralateral del gato.
Los mismos estudios mencionan muy superficialmente que las
proyecciones desde la corteza motora se disponen también de forma
topográficamente ordenada: las que proceden del área 4 proyectan
a la parte anterior del área 5 y las del área 6 a la parte
posterior .
Existían aspectos polémicos como, por ejemplo, las
proyecciones desde el área somatosensorial secundaria, S U , que
Jones y Pouell 7 2 y Heath y Jones 3* cuestionaban mientras Kauamura
y Otani 7* las mencionaban entre sus resultados. Otro aspecto
polémico eran las proyecciones desde las áreas visuales 20 y 21,
que Heath y Jones 3 5 tampoco aceptaban, mientras Pandya y
K u y p e r s 1 2 3 las describían en el mono-
Estudios más recientes realizados con
• • » • • « • • « « • • técnicas de trazado axonal retrógrado han
matizado alguno de estos aspectos, pero la
mayoría se han realizado en el mono, y todavía se
mantiene controversia sobre, por ejemplo, cual D cuales de las
divisiones citoarquitectúnicas de SI proyectan al área 5: si
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todas, como propugnan algunos autores* *'7 *, o solo las mas
caudales» i. e. áreas 1 y 2 1 * ' 1 7 0 .
* " • • Con respecto a S U , Yamaguchi y c o l s - 1 T T
s x i r » x v . demostraron en el gatola existencia de
proyecciones al área 5 restringidas al 6L y a la
cara medial del hemisferio, en la parte mas rostral del SSpl. En
un estudio muy reciente, Burton y Kopf 2* han descrito la
existencia de proyecciones reciprocas entre S U y la parte del
área 5a situada en el labio medial del SSs anterior y en la parte
rostral de SSpl. En nuestros resultados hemos observado la
existencia de proyecciones desde S U al área 5, aunque escasas, y
sobre todo tras inyecciones masivas de trazador. Estas
proyecciones no se ponen de manifiesto tras inyecciones más
restringidas en el área 5. Es posible que las proyecciones que
aparecen tras inyecciones masivas procedan de zonas del área 2
pr-i que no corresponden con el área S U propiamente d i c h a 2 2 . Por
otro lado, la identidad de la región del labio medial del SSs
anterior, que estos autores definen como área 5a, está ahora muy
discutida. Sanides y H o f f m a n n 1 5 1 describieron diferencias
citoarquitectónicas en esa región y la separaron del área 5,
denominándola región suprasi1viana anterior, Ssa. Las
proyecciones que Ssa recibe del tálamo tienen orígenes similares
a los del área 5a*, y nuestros resultados indican que Ssa envía
una fuerte proyección al área 5a (fig. 3 8 ) . En 1983, Cierno y
Stein 1 5 descubrieron que esa región contenía representaciones de
algunas partes del cuerpo del gato, con situación invertida a la
correspondiente de S U , y la incluyeron en Sil, cnncluyendo que
ésta contenia dos representaciones sensoriales. Sin embargo, Mori
y cois. 1 1 han identificado electrofisiológicamente una
representación completa de la superficie corporal en Ssa, a la
que incluyen en el área 5 aunque la denominan "quinta área
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somestésica", "SV". Adicionalmente, en esa zona se han registrado
también potenciales v e s t i b u l a r e s 1 2 * .
Los datos de citoarquitectura, los de conectividad talámica
y los de conectividad cortico-cortical son suficientes para
hacernos pensar que, efectivamente, Ssa es un área
somat osensorial distinta de SI, S U , y SIII, y que las
proyecciones que Burton y Kopf describen desde Sil al área 5a se
dirigen realmente a Ssa.
El otro lugar de proyección de Sil al área 5 descrito por
Burton y Kopf* 2 y por Yamaguchi y C D I S . 1 ' 7 es la región de
corteza situada inmediatamente por delante del extremo rostral
del SSpl. En este trabajo discutimos también la identidad de esta
región. Según nuestras obser-vac iones, tiene características
citoarquitectónicas distintas a las de las áreas 5a y 5b, y envía
gran cantidad de proyecciones aferentes al área 5a C f i g . 3 8 ) .
Datos de nuestro material indican que su patrón conectivo
talarnico es similar al del margen posterior del área 5a en el
GSs- No existen más datos anatómicos ni electrofisiologieos sobre
esta región, pero es sugerente la idea de que constituya otra
región somatosensorial distinta-
* # » • * • « « * • * • • Burton y K o p f 2 2 describen, asi mismo,
"»• » *
v
 «i proyecciones al área 5a desde la parte rostral
del labio dorsal del SEcsa, lugar en donde Cierno
y S t e i n 2 4 han identificado la "cuarta área
somatosensorial", SIV. Según su descripción, estas proyecciones
se dirigen hacia las mismas regiones anteriormente discutidas, i.
e.» Ssa y la cara medial del hemisferio. En nuestro material
hemos observado, así mismo, proyecciones desde SIV hacia el área
5a solo en los casos de inyección masiva» Es posible que la
proyección de SIV al área 5a sea escasa y que, de nuevo, los
resultados de Burton y Kopf se trasladan a Ssa y a la región
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desconocida de la cara medial del hemisferio. En concordancia con
esto, Reinoso-Suárez y Roda 1 3* han descrito proyecciones desde
Ssa y desde la cara medial del hemisferio que se dirigen a la
parte intermedia de SIv*.
Como hemos mencionado en la introducción, se conoce
electrofi siológicamente la existencia en el área 5a de una
representación somatotópica a la que Tanji y cois. 1* 1 denominaron
S1II, y que nosotros enmarcamos en el érea 5a. Esta
representación recibe proyecciones somatutópicamente organizadas
de S I 7 * . Nuestros datos apoyan esta somatotopía ya que, como
hemos descrito, la región del área 5a que contiene campos
receptivos de la pata delantera recibe proyecciones de las
regiones de SI que contienen la misma representación 9 4. Es más,
hemos descrito que también recibe proyecciones de la parte de la
corteza motora que se sabe que contiene esa representación 1 1 1, i.
e., de la parte del área 4v situada en el labio inferior y
lateral del S C Estas proyecciones, además, son reciprocas 7.
Es atractiva la idea de que el área 5a queda enmarcada
dentro de un "cinturón" de áreas somatosensoriales
complementarias que rodean a SI pero que» a diferencia de ésta,
integran información polimodal y proyectan a áreas asociativas
más complejas-
El área 5b, según nuestros resultados,
r-»c*i>* recibe un patrón más restringido de proyecciones
«•"•*•*••*•• somestésicas. Sin embargo recibe conexiones de
regiones de corteza relacionadas con el sistema
visual, concretamente de AMLS, del área 21, y de la parte más
rostral del área 19* Aunque, como ya hemos mencionado, la
existencia de estas conexiones no fue aceptada en un principio,
Squatrito y cois**'** describieron proyecciones desde estas áreas
al Área 5, aunque sin mencionaron a qué subdivisión. Según estos
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a u t o r e s , e s t a s p r o y e c c i o n e s se d i r i g e n s o l o a las p a r t e s del á r e a
5 q u e c o n t i e n e n r e p r e s e n t a c i ó n de la c a b e z a y c u e l l o ( r e c o r d e m o s
la p r o y e c c i ó n t a l á m i c a d e s d e L P - P u al á r e a 5 b , q u e p r o c e d e de
z o n a s a l a s q u e l l e g a n t e r m i n a c i o n e s e s p i n e t a ! á m i c a s
e x c l u s i v a m e n t e c e r v i c a l e s ) . P o r o t r o l a d o , h e m o s d e s c r i t o q u e el
á r e a 5 b r e c i b e c o n e x i o n e s de l a s á r e a s óafl y 6a<x de 1a c o r t e z a
p r e m o t o r a e n l a s q u e se s a b e q u e r a d i c a r e p r e s e n t a c i ó n de l a s
p a r t e s p r o x i m a i e s del c u e r p o 1 ' 1 . A d e m a s , h e m o s o b s e r v a d o
p r o y e c c i o n e s al á r e a 5 b d e s d e la á r e a c i n g u l a r q u e , se s a b e q u e
s o n r e c i p r o c a s 1 2 5 , d e s d e la c o r t e z a e s p l e n i a l v i s u a l , y d e s d e e1
á r e a 7 .
T o d o s e s t o s d a t o s e n m a r c a n al á r e a 5 b e n un c a m p o
a s o c i a t i v o , a l g o m a s c o m p l e j o q u e el á r e a 5 a , e n el q u e se
i n t e g r a i n f o r m a c i ó n s o m e s t é s i c a , v i s u a l , y del s i s t e m a l l m b i c o -
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3.- CONSIDERACIONES FUNCIONALES
Algunas propiedades funcionales del área 5 de la corteza
parietal en el sistema somatosensorial del mono son conocidas
desde hace tiempo.
sai De nuestro estudio se desprende que , en e!
u n «r.a gato, los núcleos talámicos VL, VLsp, CL, Po y la
•••••tlllC*!
parte rostral de LIO, pueden ser considerados
como un eslabón intermedio que recibe información
somatosensorial, propioceptiva, exteroceptiva profunda y
superficial, nociceptiva, motora y vestibular, y la envía al área
5a a lo largo de unas vías somatotópicamente ordenadas. A su vez
la corteza motora Carea 4 v ) , que controla la musculatura de las
partes distales del c u e r p o 1 l 5 ' l * 2 , y la corteza somatosensorial
primaria también proyectan al área 5a de forma somatotópicamente
ordenada. Asi mismo, otras áreas corticales, posibles
representaciones sensoriales adicionales como SV y la región de
la cara medial del hemisferio, también proyectan al área 5a.
Así pues todos nuestros datos indican que el área 5a
constituye un área somestésica asociativa en la que, a diferencia
de SI, convergen estímulos polimodales, y que participa en la
nocicepción. Esta afirmación no es totalmente excluyente de otras
posibles funciones del área 5a, como indica la conexión desde el
área visual 2 1 .
*
to
 • Las proyecciones aferentes que hemos
¿ u n » r • A
descrito para el área 5b son más complejas,
amocl«*tve?
combinándose conexiones encuadrables en varias
esferas funcionales: Por un lado la somato-
motora, derivada de VL, LIO y CL y de las áreas corticales 6a<* y
6afl que en conjunto controlan posición espacial y los movimientos
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de la musculatura axial y de la cabeza y cuello- Por otro lado la
de los sistemas visual y visuo-motor, procedentes de LIC, CL, Pu»
áreas 19, 20 y 21. Finalmente la de las estructuras relacionadas
con el "cerebro limbico", implicadas probablemente en la
correlación afectiva de las informaciones somestésica y visual
antedichas <LD, corteza cingular y limbica anterior). Hay que
añadir, además, la existencia de un gran número de proyecciones
desde el área 7, área asociativa politnodal por excelencia, que
complica aún mes el conjunto de la información que llega al área
5b.
El área 5b forma parte de la corteza
E I *•»*• =b. asociativa parietal en la que se describieron
9 ml
 husos de sueño s u p e r p u e s t o s a la actividad
cortical general inducida por lesión del
p e d ú n c u l o c e r e b e l o s o s u p e r i o r ' 3 1 < 1 3 2 . Las
pr o y e c c i o n e s que hemos descrito desde VA-VL y desde la zona
paraiaminar hacia la capa I podrían constituir la base a n a t ó m i c a
que o r g a n i z a r a este f e n ó m e n o , lo que darla significado a los
datos el ectrofisiol ógicos existentes sobre cambios
e l e c t r ü e n c e f a l o g r á f i c o s inducidos por estimulación de estas
r e g i o n e s tal árnicas1 *3 .
***
l y
"*
< l
 riountcastle y cois. 1 1 2 y Burbaud y cois.' 1,
r* • M r o r, m 1 m r.
pusieron de manifiesto en el mono la existencia
v c o n d u c t a . en la parte rostral del área 5 de un porcentaje
alto de neuronas que se activan antes y durante la ejecución de
movimientos en los que se manipula o se proyecta el brazo hacia
un objeto sobre el que el animal dirige su atención. En la parte
caudal del área 5, en cambie el porcentaje mayor de neuronas se
activa en movimientos del cuello, cabeza y ojos, destinados al
rastreo y fijación de un objeto situado en el campo visual
inmediato. En la actividad de estas neuronas también influye el
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estado "atencional" del animal. Experimentos en los que se
extirpa la corteza parietal posterior en el mono, que incluye el
área 5, conducen al fallo sistemático de estos a c t o s 6 * . Estas
neuronas coexisten con otras de características más parecidas a
las de SI que se activan con movimientos articulares pasivos y
con estímulos cutáneos pero, a diferencia de las de SI, sus
respuestas se reducen considerablemente durante el sueño 1*'. Una
apreciable proporción de neuronas en esta zona responde a
estímulos nociceptivos y termoalgésieos procedentes de las patas
traseras y delanteras, del cuello, y de la cara, por lo que se ha
sugerido que, en el hombre, esta zona de corteza D S U
"equivalente" estarla implicada en el síndrome del "miembro
f a n t a s m a " 1 7 1 ' 1 7 * .
Asi mismo, en el gato, Fabre y Buser 3* describieron severas
alteraciones en el control de movimientos guiados visualmente al
lesionar las áreas 5 y 7 de la corteza parietal. Los mismos
autores consideran que estas alteraciones son debidas a la
pérdida de una afluencia polimodal, como la que demuestran las
proyecciones aferentes que nosotros hemos descrito en este
trabajo, absolutamente necesaria para la orientación del cuerpo
en el espacio.
Finalmente, las alteraciones que aparecen en los humanos
cuando hay una lesión en la corteza parietal son mucho más
complejas que las que aparecen en el mono, pero incluyen
desajustes v i s u o - m o t o r e s 3 • • 3 s que implican la desconexión de un
sistema asociativo somestésico y visual similar al que hemos
descrito en el área 5 para el gato* No obstante, la carencia de
datos sobre lesiones limitadas a subdivisiones del área 5 hace
imposible atribuir hoy un papel funcional mes o menos especifico
a las áreas 5a y 5b.
La organización conectiva descrita en este trabajo
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constituye un substrato anatómico que puede dar fundamento a las
funciones fisiológicas que se atribuyen al área 5. Efectivamente,
sus conexiones aferentes la dotan para intervenir en un sistema
que media en el control de la posición del cuerpo en el espacio y
de la organización de movimientos visual mente dirigidos.
********************
CONCLUSIONES
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El estudio de la organización anatómica del área 5 en el
gato, d e s m a l l a d o en cada una de las fases planteadas en nuestros
o b j e t i v o s ! nos lleva a las siguientes conclusiones:
1 •*• La citoarquitectura del área 5 presenta diferencias que se
manifiestan en progresión anteroposterior 5 a — > 5 b . También
existen diferencias mediolaterales intraareales posiblemente
asociadas a la existencia de, al menos una representación
somatotópica• La transición estructural entre las subdivisiones
5a y 5b, asi como entre el área 5 y las áreas corticales
adyacentes no es brusca. Por el contrario, existen regiones
limítrofes que presentan características citoarquitectónicas
intermedias. Asi mismo, su actividad enzimática en general tiene
mas características de área cortical asociativa que de área
cortical primaria.
2 * La organización global de las conexiones talémicas aferentes
al área 5 se puede describir según dos patrones topográficos. El
primer Patrón dirige las fibras originadas secuencialmente en los
planos horizontales ventro-dorsaies hacia planos coronales
antero-posteriores de la corteza. El segundo patrón dirige las
fibras originadas secuencialmente en los planos sagitales medio-
1at eral es hacia planos sagitales también secuenciales 1atero-
mediales.
Estas conexiones parten de más de un núcleo talámico, y existe
una transición gradual en la disposición espacial de los grupos
neuronales que proyectan a puntos contiguos de la corteza. Dicha
transición se produce a veces atravesando limites nucleares
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precisos y se observa en todos los casos, incluso en poblaciones
que proyectan a áreas corticales diferentes.
3 * * Cuando se analiza la proyección desde cada núcleo talámico
en concreto se deduce que:
a) El área 5a recibe conexiones de VLsp y la región ventral de
VL, de la parte ventral y rostral de LIO, de PoM, y de la parte
lateral de Cl_. El carácter predominatemente somestésico y motor
de las terminaciones nerviosas que llegan a estas regiones indica
que el área 5a participa en estos sistemas integrando información
sensitivo-motora. La organización topográfica de las conexiones
de estos núcleos traslada espacialmente al área 5a las
representaciones somatotúpicas que existen en ellos, conformando
en este área una representación completa- En esta representación,
a diferencia de la que existe en el área somatosensorial
primaria, los campos receptivos son amplios y, además, participan
la nocicepción y otras modalidades sensoriales como la
vest i bular.
b) El área 5b recibe conexiones de las partes ventral y dorsal
de VL, de la parte caudal de LIO, de la parte rostral de LIC, y
de la parte rostral de Pu. Las propiedades somestésicas, motoras
y visuales de las terminaciones nerviosas que llegan a estas
regiones indican que el área 5b participa en la integración de la
información procedente de estos sistemas. Las conexiones que
recibe, a d e m á s , de L D y de LH-Sg, sugieren que en el área 5b se
empieza a integrar información de sistemas sensoriales con
información más compleja procedente del sistema limbico. La
organización de estas conexiones es menos precisa que la del área
5a, pero traslada al área 5b una representación somatotópica de,
al m e n o s , la cabeza, cuello, y extremidades anteriores.
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*3-»«- Algunos núcleos talámicos como VL y LIO contienen al menos
tíos poblaciones neuronales entremezcladas que se diferencian en
que su proyección se dirige hacia distintas capas corticales del
área 5. Ademas, existen diferencias en el patrón laminar de las
terminaciones que cada núcleo talámico envía a este área. Esta
heterogeneidad, sin duda, ejerce un papel importante en la
elaboración intracortical de la información que afiere.
5«* Las conexiones que el área 5 recibe de VA y de regiones
paralaminares del tálamo incluyen a éste área en el sistema de
activación cerebelo-tálamo-cortical general de la corteza.
6** El análisis de las proyecciones cort ico-cort ical es del área
5 indica que:
a) Las conexiones que el área 5a recibe de las cortezas
sensorial primaria y del área 4íde la corteza motora confirman en
ella la existencia de una representación somatotópica- Además,
las conexiones que recibe de otras áreas corticales somestésicas
enmarcan al área 5a en un cinturón de cortezas somestésicas
asociativas que, a diferencia del área somatosensorial primaria,
integran información polimodal y nociceptiva.
b) Las conexiones que el área 5b recibe de las cortezas
somestésicas y del área 6 de la corteza motora son más escasas
que las del área 5a, y conforman en él la existencia de una
representación somatotópica menos precisa. Además, el área 5b
recibe conexiones de áreas "perivisuales" que contienen
representación del campo visual periférico, del área 7» y de la
corteza cinguiar. Estas conexiones, de nuevo, indican que en el
área 5b se llevan a cabo procesos de integración visuo-motora en
los que interviene el sistema limbico.
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"?*«• La o r g a n i z a c i ó n a n a t ó m i c a aquí descrita conforma un sustrato
a n a t ó m i c o que puede f u n d a m e n t a r las f u n c i o n e s f i s i o l ó g i c a s que se
a t r i b u y e n al área 5. E f e c t i v a m e n t e , sus c o n e x i o n e s aferentes le
dotan para intervenir en un sistema que c o n t r o l a la posición del
c u e r p o en el e s p a c i o y )a e j e c u c i ó n de m o v i m i e n t o s v i s u a l m e n t e
d i r i g i d o s .
riadrid, 22 de Mayo de 1986,
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